








































1. Bevezetés és célkitőzés 
 
A bioszféra törvényszerőségeinek alapvetı felismerései közé tartozik, hogy az élıvilág 
különbözı rendszertani csoportokhoz tartozó fajai között élıhelyükön szoros táplálkozás-
élettani kapcsolatok alakulnak ki. Ezeknek a kapcsolatoknak igen fontos típusa a kölcsönös 
elınyökön alapuló szimbiózis (mutualizmus), amelynek egyik legelterjedtebb formája a 
mikorrhiza, a hajtásos növények gyökereinek együttélése gombákkal. A mikorrhizát nemcsak 
mint önálló szervezıdési és tápanyag-felvételi egységet határozhatjuk meg, de olyan 
szimbionta együttesnek is tekinthetjük, amely mind a növény, mind a gombapartner 
fitneszének növelése révén az életközösségek szerkezetének egyik fı befolyásoló tényezıjét 
képezi (Trappe 1996, Smith és Read 1997, Read 1999a, Van der Heijden és mts. 1998).  
Mivel a mikorrhizák a Földön mindenütt elterjedtek és a szárazföldi növényfajok több, 
mint 90%-ának a gyökere gombákhoz kapcsolt (Smith és Read 1997, Wang és Qiu 2006), a 
mikorrhizaképzést a hajtásos növények általános és ısi tulajdonságának tekinthetjük. Az 
evolúció során a szárazföldön a növények a gombákkal szoros kapcsolatban fejlıdtek 
(Pirozynski és Malloch 1975) és több, különbözı partnerekhez és környezeti viszonyokhoz 
adaptálódott mikorrhizatípus alakult ki (vezikuláris-arbuszkuláris, ekto-, ektendo, erikoid, 
arbutoid, monotropoid és orchid mikorrhizák).  Ezek közül az ektomikorrhiza a fás növények 
gyökerei és fıként bazídiumos gombák (kisebb részben tömlısgombák) között kialakuló, 
gyakori és ökológiai szempontból fontos szimbionta együttes. Bár az ektomikorrhiza-
képzésben résztvevı növényfajok aránya az összes fajnak mindössze 3%, egyedszámuk és 
borításuk igen magas, mivel nagy részben ezek a növények (a nyitvatermı és zárvatermı fák) 
alkotják az északi félteke boreális és mérsékeltövi területeinek jelentıs részét borító tőlevelő 
és lombos erdıket. 
A fás növények növekedésében és fejlıdésében az ektomikorrhiza-képzés elsırendő 
szerepet játszik. A gyökéren képzıdı gombaköpeny és a hozzá csatlakozó hatalmas felülető 
hifahálózat a nagymennyiségő víz mellett olyan anyagok felvételét és átadását is biztosítja a 
talajból a növény számára, amelyeket az maga nem képes felvenni (pl. foszforvegyületek, 
egyes fémionok) (Chilvers és Harley 1980), és védı hatást fejt ki bizonyos mérgezı 
anyagokkal (Bradley és mts. 1982, Trappe és mts. 1984, Colpaert és van Assche 1993, 
Turnau és mts. 1993) és kórokozó szervezetekkel szemben (Duchesne és mts. 1989a). 
Számos fafaj kimutathatóan jobban növekszik gombapartnere jelenlétében, sıt egyeseknél a 
csíranövény továbbfejlıdéséhez az elengedhetetlenül szükséges is. A gombák számára az 





együttélés szintén számtalan elınnyel jár (pl. a növény által szintetizált szénhidrátok, 
vitaminok, növekedésszabályozók felvétele). Ismeretes, hogy az ektomikorrhizás gombák 
termıtestképzése kizárólag csak a gyökérrel együtt élve valósulhat meg. Mivel a mikorrhizás 
gomba hifarendszere nagy területen behálózza a talajt, több növénnyel alkothat szimbiózist 
egyszerre. A hifákon keresztül anyagátadás történik a különbözı növényegyedek között is 
(Newman 1988, Simard és mts. 1997). Az erdık talajában a gombamicéliumok mindent 
átszövı és minden növénnyel kapcsolatban álló szövedéke („wood wide web”) döntıen 
befolyásolja a fák állapotát. Ezért van különös jelentısége annak, hogy alaposan feltárjuk a 
természetes növénytársulások rhizoszféráját alkotó fajok együttesét és meghatározzuk az adott 
erdıtípusra jellemzı mikorrhizák minıségi és mennyiségi összetételét. Az eddigi eredmények 
arra mutatnak, hogy az eltérı éghajlati viszonyok között és különbözı talajokon kialakuló 
erdıtársulások jellegzetes mikorrhizaegyüttesekkel jellemezhetık.  
 Indokolt tehát, hogy Magyarországon is fokozott figyelmet fordítsunk a 
természetes erdıtársulások mikorrhiza-együtteseinek megismerésére, annál is inkább, mivel 
ilyen vizsgálatok 1995 elıtt még nem történtek hazánkban. Mivel az elmúlt húsz év során az 
ektomikorrhizák kutatása világszerte robbanásszerően fejlıdött, elmaradottságunk ezen a 
téren még tovább fokozódott. A magyarországi erdık mikorrhiza-viszonyainak vizsgálata 
nemzetközi szempontból is érdeklıdésre tarthat számot, mert eddig alig van adat a Kárpát-
medencére jellemzı éghajlati- és földrajzi viszonyok között kialakuló növénytársulásokból. A 
fenti okok miatt vált szükségessé a tématerület hazai fejlesztése. 
A mikorrhizaképzés jelensége régóta ismert (Frank 1885, 1894), de valódi ökológiai 
jelentıségét csak az elmúlt évtizedben kezdték felismerni. A mikorrhizaképzı gombákról és a 
különbözı mikorrhizatípusokról szerzett tudásunk mérföldköveit jelentı morfológiai, élettani, 
taxonómiai és evolúciós felfedezések szintézise forradalmian átalakította a mikorrhizák 
szerepérıl alkotott képünket. Ma már a mikorrhizaképzést nem ritka, elszigetelt, hanem 
általánosan elterjedt jelenségnek tartjuk. A mikorrhiza nemcsak egy gomba és egy növény 
közötti strukturális és funkcionális egység, hanem több egyed között kialakuló, komplex 
kapcsolatrendszer. Ez lehetıvé teszi az anyagáramlást egy adott élıhely különbözı tagjai 
között és az életközösséget fizikailag és funkcionálisan egységes hálózatba szervezi (Simard 
és mts. 1997, 2004). A genetikailag heterogén micéliumrendszerek mozaikszerő mintázata 
biztosítja a talajban a növények számára a különbözı mikrokörnyezetek optimális 
kihasználását és ezzel fokozza az életközösség stabilitását.  
A téma gyakorlati szempontból is rendkívül fontos, mert az ektomikorrhizák erdészeti 
alkalmazása jelentıs gazdasági haszonnal járó és egyben természetközeli, környezetkímélı 





módszer. A mesterséges mikorrhizálási technológia ma már az EU egyes országaiban (Anglia, 
Spanyolország, Franciaország, Németország, Lengyelország, Csehország) és világszerte is 
olyan rutinszerően használt eszköz, amely lehetıvé teszi a hatékony erdıtelepítést és a 
különbözı környezeti károsodások (pl. talajleromlás, légszennyezés, epidémiák) hatásának 
ellensúlyozását. A mikorrhizált csemetékkel végzett erdısítés gazdasági és ökológiai elınyei 
összetettek. Alkalmazásuk gazdagíthatja a mezıgazdasági területek elszegényedett élıvilágát, 
megakadályozhatja a további talajpusztulást, csökkentheti a vegyszer- és mőtrágya 
felhasználást, valamint a nehézfém-vegyületek és a szermaradványok bejutását az élıvizekbe, 
fokozhatja az ıshonos fafajokkal végzett erdıtelepítések sikerességét védett területeken, 
javíthatja az erdık általános egészségi állapotát. Mivel az ektomikorrhiza a kiültetési stressz 
ellensúlyozása révén meggyorsítja a facsemeték megeredését és fokozza a fák növekedését, 
ültetés után elkerülhetı a többszöri pótlás, ami jelentıs költségmegtakarítással jár. Mindennek 
ellenére hazánkban még nem terjedt el ez a módszer az erdészetben. 
Bár az elsı mikorrhizákat már a 19. században leírták (Frank 1885), intenzív 
kutatásuk csak az utóbbi évtizedekben kezdıdött, és különösen a nyolcvanas években vált a 
biológiai alapkutatások rohamosan fejlıdı területévé. Az ektomikorrhizák megismerésének 
csupán a kezdetén tartunk, hiszen a feltételezett 6-8000 ektomikorrhizaképzı gombafaj 
(Molina és mts. 1992) szimbiózisai közül morfológiai és taxonómiai szempontból mindössze 
alig ötszázat jellemeztek részletesen (Agerer 1987-2006, Agerer és Rambold 2004-2005, de 
Román és mts. 2005a). Ezek az alapkutatás jellegő vizsgálatok elsıdlegesen rendszertani 
értékőek, hiszen a gombák mikorrhizája a faj egyik, sajátos funkcióval rendelkezı 
megjelenési formáját képviseli, amelyet, az anamorfákhoz hasonlóan, specifikus morfológiai 
képletek kialakulása jellemez. A gombafaj leírásához és szerepének tisztázásához tehát nem 
elég a termıtestek vizsgálata, hanem hozzá tartozik a talajban fejlıdı, rejtett alak 
morfogenetikai és funkcionális ismerete is. Jelenleg alábecsülik az ektomikorrhiza-kapcsolat 
fontosságát az erdık anyagforgalmában és ökológiai egyensúlyának fenntartásában. Ma még 
kevéssé ismerjük az ektomikorrhizák diverzitását és abundanciáját az egyes 
erdıtársulásokban, mivel ezek a kutatások csak az elmúlt két évtizedben kezdıdtek meg. A 
faji struktúra ismerete nélkül azonban nem lehet részletesebb mennyiségi és funkcionális 
vizsgálatokat végezni. Mivel az eddigi eredmények egyöntetően azt mutatják, hogy a 
mikorrhizák talajban való jelenléte és gyakorisága nem mutat korrelációt a termıtestekével 
(Agerer 1990, Dahlberg és mts. 1997), a termıtestek felmérésén alapuló következtetések 
megtévesztık. Emiatt az ektomikorrhiza-képzı gombák elterjedésének, gyakoriságának és 





ökológiai jelentıségének értékelése csak közvetlenül a talajból vett gyökérminták vizsgálata 
alapján történhet.  
Ebbıl a célból az ELTE Növényszervezettani Tanszékén az elmúlt évtized során 
nemcsak egy lelkes oktatókból és hallgatókból álló mikorrhiza-kutató munkacsoportot 
hoztunk létre, de gazdag módszertani tapasztalatokra is szert tettünk az ektomikorrhizák 
mikroszkópos és molekuláris taxonómiai vizsgálatainak terén. Ezzel a tématerületet 
közvetlenül bekapcsoltuk a felsıoktatásba is. Jelentıs pályázati támogatással (NKFP, OTKA, 
OMFB, GVOP) sikerült egy, az ektomikorrhizák kutatására alkalmas, nemzetközi szinten is 
jól felszereltnek számító laboratóriumot kialakítani Tanszékünkön. Mindezek 
eredményeképpen megjelentek az elsı, hazánk területérıl származó ektomikorrhiza-leírások 
és megindult a különbözı hazai növénytársulások ektomikorrhizáinak rendszeres felmérésére 
irányuló kutatómunka. Ennek szintéziseként született meg ez a disszertáció, amely az 




1. Bemutatjuk és részletes morfológiai-anatómiai leírással, valamint 
képdokumentációval jellemezzük az elsıként hazánk területérıl kimutatott, eddig ismeretlen 
huszonegy ektomikorrhizát. 
2. Ismertetjük különbözı magyarországi erdık egyes erdıalkotó fái (Populus alba, 
Quercus spp, Fagus sylvatica) gyakori és jellegzetes ektomikorrhizáit. 
3. Beszámolunk az egyes ektomikorrhiza-típusok elıfordulására és relatív 
gyakoriságára vonatkozó vizsgálatainkról alföldi nyárasokban, tölgyesekben, 
homokpusztagyepekben és hegyvidéki bükkösökben.  
4. Részletesebben ismertetjük a mérsékeltövi lombos erdık egyik gyakori szimbionta 
gombacsoportja, a Tomentella-nemzetség ektomikorrhizáinak morfológiai-anatómiai 
sajátságait és egyes hazai tomentelloid mikorrhizák, köztük hét új morfotípus molekuláris 
taxonómiai meghatározásának eredményeit.   
5. Megvitatjuk a mesterséges ektomikorrhizák gyakorlati felhasználásának és hazai 






2. Irodalmi ismertetés 
 
 Mivel magyar nyelven ebben a témakörben még nem jelent meg hosszabb 
összefoglaló, rövid irodalmi áttekintést adunk a mikorrhizák szervezettani, rendszertani és 
élettani sajátságairól, az ektomikorrhizák vizsgálatára alkalmas morfológiai-anatómiai és 
molekuláris módszerekrıl, valamint ökológiai jelentıségükrıl. Behatóbban tárgyaljuk az 
egyik legjelentısebb ektomikorrhizás gombacsoport, a tomentelloidok morfológai-anatómiai 
és molekuláris taxonómiai kutatásának irodalmát. Röviden tárgyaljuk a mesterséges 
ektomikorrhizák gyakorlati alkalmazásának lehetıségeit is.  
 
 2.1. Történeti áttekintés 
 Gibelli (1883) és Frank (1885) voltak az elsık, akik megfigyelték az erdei fák 
gyökerein kialakuló, gombamicélium okozta elváltozásokat és leírták a gyökereket körülvevı 
gombaköpenyt, a kiágazó hifarendszert és a gyökér kéregsejtek közé behatoló belsı 
hifahálózatot. A jelenséget Frank nevezte el mikorrhizának és már akkor feltételezte, hogy a 
kapcsolat nem parazitizmus, hanem mind a gomba, mind a növény számára elınyös 
együttélés, in sensu DeBary mutualizmus (DeBary 1887, Frank 1894). (2.1. ábra).  
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2.1. ábra. Gibelli (A) és Frank (B) ektomikorrhizákat bemutató rajzai a 19. századból  





Kamienski 1882-ben írta le a klorofillmentes fenyıspárga (Monotropa hypopitys) 
mutualista kapcsolatát gombákkal és hangsúlyozta ennek jelentıségét a növény túlélésében. A 
következı száz év során azonban e felfedezések jelentıségét nem értékelték megfelelıen és a 
mikorrhizaképzést csupán ritka, különleges érdekességként tartották számon. Ennek 
megfelelıen kutatása is elszigetelt maradt és elsısorban az erdészeti szaporítóanyag 
elıállítását, valamint a szarvasgomba termesztés és a trópusi orchidea kereskedelem 
fellendítését célzó vizsgálatokra korlátozódott (Burgeff 1932). Bár a múlt század hetvenes 
éveiben izotópos kísérletekkel igazolták a mikorrhizákban a szénvegyületek növény és gomba 
közötti transzportját és ezzel igazolódott a szimbiózis anyagcsereélettani alapja (Hayman 
1973, Ho és Trappe 1973), Frank mővének megjelenése után csaknem száz évnek kellett 
eltelnie ahhoz, hogy általánosan elfogadottá váljon az a nézet, hogy a mikorrhizaképzés a 
növények általános tulajdonsága és a mikorrhizáltság a gyökerek természetes állapota. 
Tömören fogalmazva: „The majority of plants, strictly speaking, do not have roots; they 
have mycorrhizas.” (BEG Committee).  
A mikorrhizák kutatásának a hatvanas évek után jelentıs lökést adott a gombarendszertan 
átalakulása, amelynek során új megvilágításba került a vezikuláris-arbuszkuláris 
mikorrhizaképzı (VAM) Glomales gombacsoport rendszertani helyzete is. Ennek fontos 
mérföldkövei voltak az ordovíciumból származó, Glomus-típusú, 460 millió éves fosszilis 
spórák és a felsı szilur és alsó devon kori Aglaophyton ısharasztokból kimutatott vezikulák 
és arbuszkulumok felfedezése (Taylor 1995), valamint a VAM-gombák taxonómiai és 
filogenetikai kapcsolatait tisztázó munkák megjelenése (Gerdemann és Trappe 1974, 
Morton és Benny 1990, Simon és mts. 1993, Redecker és mts. 1999, Schüssler és mts. 
2001). A modern fénymikroszkópok elterjedése lehetıvé tette az ektomikorrhizák 
részletesebb morfológiai-anatómiai vizsgálatát is, és a nyolcvanas évek végétıl az addigra 
egységesen kialakított módszerekkel (Ingleby és mts. 1990, Agerer 1991) megkezdıdött az 
ektomikorrhizák rendszeres, összehasonlító leírása is (Agerer (szerk.) 1987-2006, 
Goodmann és mts. (szerk.) 1996-, Agerer és Rambold 2004-2005). 
 Az igazi áttörést azonban a DNS-alapú (PCR) technikák és a kladisztikai módszerek 
bevezetése hozta a mikorrhizakutatásba, ami forradalmasította a mikorrhizák taxonómiai 
helyzetére és diverzitására vonatkozó ismereteket. A PCR-technikával a gombapartnert már 
egyetlen mikorrhizás gyökércsúcs alapján is meg lehet határozni (Gardes és Bruns 1993) és 
ezzel lehetıvé vált a különbözı mikorrhizaközösségek faji összetételének feltárása (Gardes 
és Bruns 1996, Dahlberg és mts. 1997, Köljalg és mts. 2000, Smith és mts. 2007, 





felhasználására irányuló kísérletek pedig lendületet adtak a steril és nem steril 
mikorrhizatenyészetek elıállításának (Norris és mts. 1994). Ezek egyben kiváló 
modellrendszerként szolgáltak a szimbiózis anyagcserefolyamataira, valamint a 
mikorrhizakialakulás és -mőködés genetikai szabályozására irányuló kutatásoknak (Martin és 
mts. 1997, Gianinazzi-Pearson és Brechenmacher 2004, Paszkowski 2006).  
 Ennek a felgyorsult fejlıdésnek köszönhetıen az elmúlt öt évben az összes addig 
megjelenthez képest harmadával nıtt a Web of Science-ben nyilvántartott, mikorrhizákkal 
kapcsolatos, referált publikációk száma, amely már meghaladja a 2500-at. Az 1996-ben 
Berkeleyben rendezett I. Nemzetközi Mikorrhiza Konfererencia megteremtette a 
tudományterület nemzetközi össszefogását, és az azóta két-három évente megrendezett 
hasonló rendezvények (Uppsala 1998, Adelaide 2001, Montreal 2003, Granada 2006) a 
tudományterület töretlen fejlıdését tükrözik. Megalakult a Nemzetközi Mikorrhiza Társaság, 
ami ma már több mint 90 ország 2000-nél több kutatóját fogja össze.  
A mikorrhizakutatás nemzetközi történetének és óriási irodalmának részletes áttekintése 
nem lehet ezen dolgozat feladata, szükségesnek látjuk viszont – a teljesség igénye nélkül - a 
tématerület fontosabb hazai eredményeinek rövid összefoglalását. 
A mikorrhizák kutatása Magyarországon csak az utóbbi évtizedben erısödött föl, de 
régebbi gyökerekre nyúlik vissza. Az erdészeti kutatásokban a talajélet alakulásának 
vizsgálatát a múlt század elsı felében Bokor Rezsı (Bokor 1928, 1932, 1943, 1958) és Fehér 
Dániel (Fehér és Sommer 1928) munkái alapozták meg. Az elmúlt évtizedekben Gyurkó Pál 
és Kiss László foglalkozott az erdei fák számára kiemelten fontos ektomikorrhizák élettani 
folyamataival (Kiss 1966, Gyurkó 1966, 1978). Bohus Gábornak a különbözı magyarországi 
erdıtípusokban gyakori gombatermıtestek elıfordulási arányaira és az acidofil erdık 
nagygomba fajaira vonatkozó alapvetı munkái (Bohus és Babos 1967, Bohus 1984) jó alapot 
adnak az ektomikorrhizás fajok ökológiai kérdéseinek tisztázására. A hazai ökológiai 
kutatások egyik legkomplexebb vizsgálati programjában, a “Síkfıkút Project”-ben azonban a 
mikorrhizák feltárására még kevés hangsúlyt fektettek (Berki és Holes 1988, Holes és Berki 
1988, Jakucs 1984, 1989, Jakucs és mts. 1986). Az 1990-es években Szántó Mária 
publikálta mikorrhizált fenyıfajokon végzett kísérleteinek eredményeit a fák magasság, 
tömeg, és ásványianyag összetevıire vonatkozóan (Szántó 1992, Szántó 1995a, Szántó 
1995b, Szántó 1996, Szántó 1997).  
A mezıgazdasági talajokban elıforduló VA-mikorrhizákkal és azok nehézfém-
toleranciájával kapcsolatban Vörös Ibolya és Takács Tünde végeztek vizsgálatokat (Takács 





disszertációjában szintén az arbuszkuláris mikorrhizák makro- és mikroelem felvételével 
foglalkozott (Posta 1997). Bíró Borbála és munkatársai a VAM.-gombáknak a szikes talajok 
ionforgalmára gyakorolt hatását és a szennyezett talajok remediációjában játszott szerepét 
hangsúlyozták (Biró és mts. 2000, Biró 2004-2006). Bakonyi Gábor, Seres Anikó és 
munkatársaik a talaj mezofauna (elsısorban a Collembolák) a Glomus spórák terjesztésében is 
jelentıs mikofágiáját vizsgálták (Bakonyi 1989, Bakonyi és mtsai. 1994). Parádi István 
vizsgálatainak tárgya a VAM-kapcsolatnak a növényi stresszre gyakorolt hatása volt (Füzi és 
mts. 2001, Parádi és mts. 1998, 2002, 2003). 
A hazai természetes erdık ektomikorrhizáinak az ELTE Növényszervezettani Tanszékén 
1986-ban megkezdett, rendszeres vizsgálatairól a jelen dolgozat számol be részletesen. Egyes 
magyarországi ektomikorrhizák élettani és ökológiai jellemzését foglalja össze Bratek Zoltán 
PhD anyaga (Bratek 2000). Kovács Gábor a kiskunsági erdık és homokpusztagyepek 
növényeinek mikorrhizáltsági viszonyairól és jellegzetes mikorrhizakapcsolatairól számol be 
(Kovács 2002, 2008, Kovács és Bagi 2001).  
Az egyéb mikorrhizatípusok, pl. az orchid mikorrhizák kutatása is lendületet vett az 
elmúlt évtizedben (Vértényi és Bratek 1996, Bratek és mtsai. 2001).  
Az ezredfordulón hazánkban is megkezdıdtek az ektomikorrhizák erdészeti és 
mezıgazdasági alkalmazására irányuló elıkészítı vizsgálatok és inokulálási kísérletek 
(Halász és mts. 2000, Rudnóy és mts. 2000, Barna és mts. 2001, Bratek és mts. 2002). 
A hazai mikorrhiza kutatások történetét Szántó (1990) és Rév (2003) tekintették át 
részletesebben. 
 
 2.2. A mikorrhizák általános jellemzése 
 
 2.2.1. A mikorrhizakapcsolat mőködése 
 A mikorrhiza definícióját az elmúlt évtizedek során többféle szempont alapján 
próbálták megfogalmazni, ami egyfajta személetváltást is tükröz (Read 1999a). A kezdeti 
statikus, strukturális megközelítésekkel szemben egyre inkább elıtérbe kerülnek a 
mikorrhizák funkcionális és ökológiai szempontokat is figyelembe vevı meghatározásai. 
Trappe (1996) klasszikus megfogalmazása szerint a mikorrhizák „két különbözı faj által 
alkotott abszorpciós szervek, melyekben egy szimbionta gomba egy egészséges szárazföldi 
növény szervezetében él”. Smith és Read definiciójában (1997) a strukturális szempont 





mikorrhizán kívüli micéliuma talajból származó tápanyagokkal lát el egy növényi gyökeret”. 
Read újabb definíciója már kiküszöböli azt, a régebbi meghatározásokat jellemzı 
egyoldalúságot, hogy csak a növénypartner oldaláról közelítik meg a kapcsolatot, és úgy 
fogalmaz, hogy a mikorrhiza „olyan szimbiózis, melyben többnyire, de nem feltétlenül 
kölcsönös anyagátadás történik a gomba és a gyökér között” (Read 1999a). A fenti 
meghatározások a mikorrhiza leginkább hangsúlyozott szerepének a partnerek közötti 
anyagátadást tekintik. Emellett azonban ez a kapcsolat számos más elınnyel is jár: ellenállóvá 
teszi a növényt a különféle stresszhatásokkal (pl. szárazság-, oxidatív-, sóstressz) szemben 
(Lehto 1992, Morte és mts. 2000). A kialakult mikorrhizakapcsolat véd a kórokozóktól is 
(Whipps 2004). Ezek figyelembevételével Read újabb definíciója már holista szemlélető. 
Eszerint a mikorrhiza „olyan struktúra, amely a gomba és a növény közös anyagfelvevı 
szervét képezi és amelynek segítségével a partnerek kölcsönösen növelik egymás fitneszét” 
(Read 1999b). Minthogy a fitneszt egy adott élıhelyre és életközösségre vonatkoztatva 
értelmezhetjük, a definíció ökológiai szempontokat is magába foglal.  
A mikorrhizaképzés elınye a növény számára fıként abban áll, hogy javítja annak 
vízfelvételi kapacitását és ásványi anyag felvételét. A mikorrhizás gomba hifáinak hossza 
gyakran a gyökér összes hosszának akár a két-háromszázszorosát, felszínének pedig több 
tízezerszeresét is kiteszi, tehát jelentısen nı az aktív felszívó felület. Emellett a gombák 
ásványianyag-mobilizáló és felvevı képessége is nagyobb, mint a gyökereké, ezért a 
mikorrhizás gyökér hatékonyabban tudja felvenni a talajból a különbözı tápanyagokat, 
elsısorban a foszfort és a nitrogént, valamint sokféle ásványi sót és nyomelemet (Landeweert 
és mts. 2001). Számtalan kísérletben igazolták, hogy a mikorrhizának a növényi 
fotoszintézisre és a vegetatív növekedésre gyakorolt pozitív hatása elsısorban a fokozottabb 
víz, foszfor- és káliumfelvételnek köszönhetı, ami fıként száraz és tápanyagszegény 
talajokban jelent elınyt a nem mikorrhizaképzı növénnyel szemben. Az említettek mellett 
nem elhanyagolható a mikorrhizának a toxikus nehézfémekkel és a különbözı kórokozókkal 
szembeni védı hatása. Összegezve tehát: a mikorrhizakapcsolat kialakulása jelentıs védelmet 
jelent a növény számára a különbözı abiogén stressztényezıkkel, pl. a szárazsággal (Lehto 
1992, Davies és mts. 1996, Morte és mts. 2000), a nehézfémterheléssel (Kraigher és mts. 
1995, Leyval és mts. 1997, Ott és mts. 2002) vagy a hidegstresszel (Tibbett és mts. 2002), 
de a biogén stresszel szemben is. Mindennek eredményeként növekszik a növényi 
produktivitás. A mikorrhizakapcsolatnak azonban „ára” van: a növény szerves vegyületeinek 
egy részével „fizet” partnerének: a fotoszintetikusan keletkezı asszimilátumoknak akár 30%-a 





A szimbionta kapcsolat elınyét a gomba számára elsısorban a növénytıl (fıként glukóz 
formájában) kapott szerves tápanyagok jelentik. Az obligát biotróf mikorrhizaképzı gombák 
(mint a VAM) kizárólag a gazdanövénytıl kapnak szerves anyagokat. Más mikorrhizatípusok 
(pl. az ektomikorrhizák) micéliumrendszere elhalt szerves anyagot is hasznosíthat, de a 
termıtestképzési folyamatokhoz ezeknek is feltétlenül szükségük van a gazdanövénybıl 
származó szerves tápanyagokra és egyes növekedésszabályozó anyagokra, valamint 
vitaminokra (Smith és Read 1997). 
 
2.2.2. A mikorrhizák típusai  
A mikorrhizák globális jelentıségét jelzi, hogy becslések szerint a szárazföldi 
növényfajok 90 %-a mikorrhizaképzı (Malloch és mts. 1980, Smith és Read 1997). A 
virágos növények és a harasztok gyökerén kialakuló mikorrhizák mellett egyes mohák és 
harasztok gametofitonja is szimbiózisban él gombákkal. Ez utóbbi kapcsolatokat 
mikotalluszokként is emlegetik, de egyes szerzık tágabb értelemben ezeket is a mikorrhizák 
közé sorolják (Wang és Qiu 2006). A 2.2. ábra a mikorrhizás fajok és családok arányát 














A gomba-gyökér szimbiózisnak morfológiai és funkcionális szempontból, valamint a 
résztvevı partnerek rendszertani hovatartozását tekintve több típusa alakult ki. Ezeket 
alapvetıen két csoportra, endomikorrhizákra és ektomikorrhizákra osztjuk aszerint, hogy a 
gomba behatol-e a növényi sejtek belsejébe, vagy csak kívülrıl érintkezik-e velük. A további 
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2.2. ábra. A szárazföldi növények mikorrhizáltsági %-a (obligát + fakultatív)  





hifák, vezikulumok, arbuszkulumok, köpeny), valamint a szimbiózisban részt vevı gomba- és 
növénypartner rendszertani hovatartozása képezi (Smith és Read 1997).  
A ma élı mikorrhizatípusok a velük szimbiózisban élı növénycsoportokkal 
párhuzamosan, hosszú evolúció eredményeképpen alakultak ki (Pirozynski és Malloch 
1975). Már 460 millió évvel ezelıttrıl, az ordovíciumból vannak olyan ısmaradványaink, 
amelyek a Glomales típusú gombák meglétét igazolják (Simon 1996, Krings és mts. 2007). 
Valószínőleg ezek léphettek kapcsolatba a szárazföldi növények kezdetben még gyökér 
nélküli ıseivel, kezdetben mint paraziták. A legrégibb ismert növényi lelet, amelyben már 
fosszilis arbuszkulumokat mutattak ki, a devonból származó 400 millió éves Aglaophyton 
major (Taylor 1995), amely bizonyos átmeneti bélyegeket visel a mohák és ısharasztok 
között. A parazitizmus a partnerek egymásrautaltsága miatt hamarosan mutualizmussá 
alakulhatott át, ami genetikai rendszerük kölcsönös összehangolódását igényelte. A VAM -
gombák a ma élı szárazföldi növények szinte minden rendszertani csoportjával képeznek 
szimbiózisokat. A fentebb említett mikotalluszok esetében a gombák a haploid gametofitonnal 
élnek szimbiózisban, a VAM viszont a harasztok, nyitvatermık és zárvatermık diploid 
sporofitonjának földbeni szervében, a gyökérben alakul ki. A VAM-képzés a növénypartner 
tekintetében nem specifikus, mivel a résztvevı növényfajok száma igen nagy és ezek 
rendszertanilag a legkülönbözıbb családokba tartoznak. A VA-mikorrhizák földrajzi 
elterjedése az egész hajdani Pangea területére kiterjed, ami szintén alátámasztja ısi 
eredetüket. A mi éghajlatunkon elsısorban a lágy szárú növények (füves vegetációtípusok és 
erdei aljnövényzet) jellemzı mikorrhizái ezek, de a trópusi erdei közösségekben a fákban is 
jelentısek (Allen 1991, Smith és Read 1997). 
Bár a legfontosabb ektomikorrhiza-képzıként ismert bazídiumos kalapos gombák 
legrégebbi fosszilis termıtesteit eddig csak viszonylag késıi idıszakból, az eocénból ismerjük 
(kb. 130 millió év), molekuláris taxonómiai vizsgálatok alapján nyilvánvaló, hogy egyes 
ektomikorrhizás gombacsoportok eredete jóval régebbre nyúlik vissza. A 18S rRNS és a 
mitokondriális RNS szekvenciavizsgálata alapján szerkesztett molekuláris törzsfák azt 
mutatják, hogy egyes ektomikorrhizás csoportok mind a tömlıs-, mind a bazídiumos gombák 
között valószínőleg már 200-220 millió évvel ezelıtt kialakultak (Cairney 2000). Ezt 
támasztja alá az is, hogy a ma is legjelentısebb növényi partnereik, a kizárólag 
ektomikorrhizás fajokból álló fenyıfélék (Pinaceae) a késı triászban, mintegy 200 millió 
évvel ezelıtt kezdek elterjedni. Mivel a ma élı ektomikorrhizás gombák rendszertanilag 





különbözı gombacsoportokban egymástól függetlenül alakult ki. A DNS-vizsgálatok alapján 
igazolódni látszik ez a feltevés, mert a molekuláris törzsfán legalább kilenc elágazási pontból 
erednek ektomikorrhizás taxonokat is tartalmazó monofiletikus leszármazási vonalak 
(Hibbett és mts. 2000).  
 Az ektomikorrhizás gombák vegetatív micéliumának önálló életképességébıl és egyes 
szervesanyagok (pl. cellulóz, lignin) lebontására alkalmas enzimatikus aktivitásából arra lehet 
következtetni, hogy ezeknek ısei (a VAM-mal szemben) nem biotróf-parazita, hanem 
szabadon élı, szaprotróf szervezetek lehettek (Hibbett és mts. 2000). Ezt támasztja alá, hogy 
az ektomikorrhizás gombataxonok ıseinek szétrajzása szorosan követte a fás szárazföldi 
növények elterjedését, amelyek nagy mennyiségő lignocellulóz hulladékot halmoztak fel a 
talajokban. Az ısi, fıként reszupinátus termıtestő bazídiumos Thelephoraceae család fajai pl. 
világszerte elterjedt ektomikorrhizás gombák, amelyek avar és faanyag lebontására is 
képesek, és közeli rokonságban állnak a fıként xylofág fajokat tartalmazó Corticiaceae 
családdal. A szaprotrófokkal való kapcsolatra utal az is, hogy az ektomikorrhizák elsısorban a 
nagy szervesanyag-tartalmú talajokon növı mérsékelt övi erdıkben terjedtek el (Allen 1991). 
 
2.2.3. A mikorrhizák ökológiai jelentısége 
Bár egyre nyilvánvalóbbá vált, mennyire jelentıs a mikorrhizáknak az életközösségek 
anyagforgalmában és szerkezetében betöltött szabályozó szerepe, ezek a felismerések csak 
lassan válnak elfogadottá az ökológiában és sok ökológus még ma sem  értékeli valódi 
jelentıségének megfelelıen a mikorrhizákat. Williamson (1972) paradigmáját, mely szerint „a 
mutualizmus izgalmas biológiai téma, de jelentısége a populáció szempontjából általában 
kicsi”, még ma is gyakran idézik. Soká él a hatása az olyan, tankönyvekben is szereplı 
kijelentéseknek is, mint „a mutualizmus legtöbb példája a trópusokon fordul elı” 
(Roughgarden 1979), „a mérsékelt égövben kevés a mutualista kapcsolat” és hogy „a 
mutualizmus matematikailag instabil” (May 1981). Napjainkban azonban egyre 
elfogadottabbá válik a gondolat, hogy a mikorrhizákat az ökoszisztémák szerkezete, anyag- és 
energiaforgalma, valamint evolúciója szempontjából is elsıdlegesen fontos tényezıknek kell 
tekintenünk (Van der Heijden és mts. 1998, Bezeremer és Van der Putten 2007).  
A mikorrhizáknak az élettelen és élı környezetre gyakorolt hatásai összetettek. A 
közvetlen abiotikus hatások között a legfontosabbak a talaj mechanikai szerkezetére, kémiai 
összetételére és anyagforgalmára gyakorolt hatások.  
A mikorrhizás gyökerek és a hozzájuk kapcsolódó kiágazó hifák és rhizomorfák hálózata 





képességét és komoly szerepet játszik a talajok lemosódás és erózió elleni védelmében (Graf 
és Böll 2006). Mivel a talaj összes biomasszájának sok esetben a felét, aktív felületének pedig 
ennél jóval nagyobb részét a gombasejtek teszik ki, fizikai és biokémiai hatásuk nem 
lebecsülendı. Közismert pl., hogy a gombafajok nagy része szerves savakat választ ki és ezzel 
a hifák környezetében a pH-t jelentısen csökkentheti, ami a talajban lejátszódó kémiai és 
biológiai folyamatokra alapvetı hatással van. A savkiválasztás kedvez az ásványi anyagok 
mobilizációjának, amihez hozzájárul a gombák aktív kızetoldó és a növényekénél lényegesen 
nagyobb fémion-akkumulációs képessége is (Leyval és mts. 1997). A mikorrhizák jelentıs 
része (az obligát biotróf típusok, pl. a VAM kivételével) szaprotróf lebontásra is képes, tehát 
hasznosítani tudja a talajban felhalmozódott elhalt szerves anyagokat. Gazdag enzimatikus 
kapacitásuk révén pl. az ektomikorrhizaképzı gombafajok nagyban hozzájárulnak a talajban 
felhalmozódó szerves vegyületek (pl.  lignocellulóz és fehérjék) lebontásához és jelentıs részt 
vállalnak a mineralizációs folyamatokban (Smith és Read 1997, Read és Perez-Moreno 
2003). Szerves anyag lebontó képességük alátámasztja azt az evolúciós elképzelést, hogy az 
ektomikorrhizás gombacsoportok nagy része szaprotróf gombáktól származik (Hibbett és 
mts. 2000, Brundrett 2002). 
Különösen jelentıs a szerves anyagban gazdag, tızeges talajokon élı erikoid mikorrhizák 
szaprotróf aktivitása, amelyek szerves nitrogén és foszforforrások hasznosítása mellett, egyes 
ektomikorrhizákhoz hasonlóan, képesek a lebontásból származó szén továbbítására is a 
növény felé (Smith és Read 1997). Mindezen folyamatok révén a mikorrhizák kulcsszerepet 
játszanak a talajok C, N és P forgalmában. A mikorrhizás gombák fontos tényezıi a talajban 
kialakuló széndioxid szintnek is, sıt kiterjedt vizsgálatok történtek arra vonatkozóan is, hogy 
a mikorrhizák közvetetten hatást gyakorolhatnak-e a légköri CO2 szint szabályozására és az 
üvegházhatás kialakulásának mérséklésére a növényi fotoszintézis fokozásán keresztül (Rillig 
és mts. 2002).  
A mikorrhizáknak az élettelen környezetre való hatása mellett az ökoszisztéma 
szempontjából még fontosabbak a biotikus kölcsönhatások, amelyek a mikorrhizák és más 
élılények (baktériumok, növények, állatok) közötti trofikus, parazita, mutualista vagy 
antagonista kapcsolatokat jelentik. Ezeknek a hatása azonban jóval túlmutat az egyedi 
partnerek szintjén, és ahogy az alábbi példákból látható, olyan szupraindividuális szinten 
jelentkezı hatásokban összegezıdik, amelyek meghatározó módon hatnak az életközösség 
szerkezetére, mőködésére és egyensúlyi állapotára.  
Mivel a mikorrhizaképzı gombák különbözı növényfajokkal tudnak szimbiózist 





mikorrhizát, a szimbionta kombinációk száma igen magas lehet. Skandináviai lucfenyvesek 
ektomikorrhiza-közösségének vizsgálata során bebizonyosodott, hogy bár a faállományt 
szinte kizárólag egyetlen fenyıfaj alkotja, a mikorrhizás gombák száma több mint száz. Az 
egyes fák gyökérzete egyszerre akár több tucat gombafajjal is mikorrhizálódhat, amelyek 
genetikailag és biokémiai kapacitás tekintetében is heterogének. Ez lehetıvé teszi a növény 
számára a talaj víz- és tápanyagellátottság szempontjából inhomogén mikrohabitátjaihoz való 
optimális alkalmazkodást. Dahlberg és munkatársai ezt úgy fogalmazták meg, hogy „az erdı 
biodiverzitása nem a fafajokban, hanem a mikorrhizákban van” (Dahlberg és mts 1997, 
Dahlberg 2001).   
Bár az elmúlt harminc év során számos laboratóriumi vizsgálattal igazolták a 
mikorrhizáknak a növénypartner vegetatív növekedésére gyakorolt serkentı hatását, csak az 
utóbbi évtizedben végeztek olyan szabadföldi, állomány szintő vizsgálatokat, amelyek 
közvetlenül a mikorrhizának a növényi partner fitneszére gyakorolt hatására irányultak. A 
rövid tenyészidejő kékharang (Hyacinthoides non-scripta) Angliában végzett szabadföldi 
vizsgálatai során megállapították, hogy a növények gyökereinek VAM-képzése feltétlenül 
szükséges ahhoz, hogy a tenyészidıszak végére a hagymák olyan P-többletet halmozzanak 
fel, ami a következı tenyészidıszakban is biztosítja a virágzást. Ebben az esetben tehát 
igazolták a mikorrhizák több nemzedéken át érvényesülı hatását, ami alapvetı tényezı a 
populáció hosszú távú megmaradásában az adott környezetben (Merryweather és Fitter 
1995). 
A mikorrhizák közösségi szintő vizsgálatai közül az egyik legnagyobb jelentıségő  volt az 
a szabadföldi kísérlet, amelynek során bebizonyították, hogy az erdıben egymáshoz közeli 
(azonos vagy különbözı fajhoz tartozó) növényegyedeket nemcsak fizikailag köti össze a 
mikorrhizák micéliumhálózata, de ezen keresztül növénybıl-növénybe történı szénátadás is 
történik. A kísérlet során papírnyír (Betula papyrifera) és duglászfenyı (Pseudotsuga 
menziesii) szomszédos egyedeivel 13C és 14C -izotóppal jelölt CO2-ot fixáltattak és kimutatták, 
hogy a fotoszintetikusan megkötött, jelölt szén megjelenik a szomszédos növényekben is. A 
gyökereket összekötı micéliumhálózatot ennek alapján (az információs világhálóra utalva) 
„wood-wide web”-nek nevezték el (Simard és mts. 1997, Simard és Durall 2004). Igazolták 
azt is, hogy a növények közötti szénátadás iránya az évszaktól függıen változik: a nyári 
idıszakban a nyírbıl a fenyıbe, míg a téli idıszakban az örökzöld fenyıbıl a lomb nélküli 
nyírbe irányul a nettó szén-transzfer. A fák és gombák kapcsolatrendszerét ezért 
szuperorganizmusként is emlegetik, melynek kiegyenlítı (dajka vagy nursing) funkciója van, 





árnyékolt helyeken élı) növényegyedek így nagyobb eséllyel maradhatnak életben a 
közösségben (Wiemken és Boller 2002). A „www” másik jelentısége, hogy a gomba 
szénhidrátigényét egyszerre több fikobionta fedezheti (Jones és mts. 2003). 
Érdekes eredményeket hozott a növények egy polifiletikus csoportja, az ún. 
„szaprofitonok” mikorrhizáinak vizsgálata (Leake 1994).  Ezekrıl a növényekrıl, mivel 
klorofillmentesek, de nem gyökérparaziták, azt feltételezték, hogy a korhadékból jutnak 
szerves szénforrásokhoz. Valójában ezeket a növényeket gombák látják el szerves 
tápanyagokkal, ezért helyesebb mikoheterotrófoknak nevezni ıket (Taylor és mts. 2002). 
Ilyen típusú pl. a fenyıspárga (Monotropa hypopitys) vagy egyes nem fotoszintetizáló 
orchideafélék. Kimutatták, hogy a mikoheterotróf növények gyökerét olyan gombák 
kolonizálják (a speciális anatómiával jellemezhetı ún. monotropoid mikorrhizát kialakítva), 
amelyek egyébként tipikus ektomikorrhizaképzıként ismertek (pl. Thelephoraceae és 
Russulaceae fajok) (Young és mts. 2002). Ebben az esetben a micélium másik része a fák 
gyökerén szabályos ektomikorrhizát alakít ki és a zöld növényben képzıdött asszimilátumok a 
gombahálózaton keresztül a klorofillmentes növény gyökerébe jutnak. Hasonló jelenséget 
írtak le pl. az orchideákhoz tartozó korallgyökér (Corallorhiza spp.) és madársisak fajok 
(Cephalanthera spp.) esetében is (Taylor és Bruns 1997, Kendrick és mts. 2000). A 
mikoheterotróf kapcsolatokban tehát az egyik növénypartner „csalóként” telepszik rá egy 
mutualizmusra és a gomba micéliumán keresztül fér hozzá egy másik növény 
asszimilátumaihoz, tehát végsı soron annak parazitája. 
A növényekkel kialakított kapcsolatokon kívül a mikorrhizás gombák a más 
szervezetekkel való kapcsolataik révén is befolyásolhatják a közösségi anyagcserét. Ezek 
közül említhetjük pl. a gombáknak prokariótákkal való kapcsolatait, pl. a rhizoplán és 
rhizoszféra baktériumközösségével kialakított (gátló vagy serkentı) kapcsolatrendszereket. 
Ismeretes, hogy a rhizoszférában egyes baktériumok jelentısen segítik a mikorrhizák 
kialakulását (MHB, Mycorrhiza Helper Bacteria) (Garbaye és mts. 1992). Egyes növények 
esetében nagy jelentıségük van az ún. tripartit (hármas) szimbiózisoknak is. A Fabaceae 
család gyökérgümıképzı fajainak gyökereiben pl. a Rhizobiumokon kívül VAM-gombák is 
kolonizálnak és többszörösen igazolták, hogy a hármas szimbiózis szinergista módon növeli a 
növény növekedését és produkcióját (Kaur és Singh 1988). Hasonló hatást tapasztaltak az 
enyves éger (Alnus glutinosa) mikorrhizái és szimbionta sugárgombái (Frankia spp.) közötti 
hármas szimbiózisban is (Arnebrant és mts. 1993). A mikorrhizás gombák és az állatok 
bonyolult kapcsolatrendszere is befolyásolja az életközösség szerkezetét és dinamikáját. A 





állatok, pl. egerek, vaddisznók, sıt az ember is) nemcsak trofikus kapcsolatban állnak a 
gombákkal, de mint spóraterjesztık, a gombák számára fontos tényezıt jelentenek a 
túlélésben és terjedésben is. Kísérletesen igazolták pl. a Collembolák szerepét a VAM 
gombák spóráinak terjesztésében (Bakonyi 1989, Bakonyi és mts. 1994). Egyes mikorrhizás 
gombataxonok és a spóráikat terjesztı állatok esetében (pl. a Rhizopogon nemzetség gombái 
és egyes rágcsáló fajok között) valódi koevolúciós kapcsolatokat igazoltak biogeográfiai 
elterjedésük és idıbeli szétrajzásuk alapján (Bruns és mts. 1989). 
Új megközelítést jelentettek a mikorrhizák komplex ökológiai hatásának tisztázásában 
azok a szabadföldi és „mikrokozmosz” vizsgálatok, amelyek nem az egyes partnerek közötti 
anyagcsere kapcsolatra, hanem a mikorrhizák szupraindividuális szinten jelentkezı hatásaira 
irányultak. Van der Heijden és munkatársai bebizonyították, hogy az egyes növényfajok P-
felvétele és biomasszája különbözı VAM-gombákkal kolonizálva különbözik, a biomassza 
tehát attól függ, milyen gombák vannak a talajban. Igazolták, hogy kísérleti rendszerükben, 
növényi magkeveréket tartalmazó talajon annál több növényfajból álló közösség fejlıdött ki 
és annál nagyobb volt a produktivitás, minél nagyobb volt a talajba inokulált VAM gombák 
fajszáma. Ebbıl azt a következtetést vonták le, hogy a mikorrhiza a biodiverzitás, az 
ökoszisztéma variabilitás és produktivitás meghatározó tényezıje (Van der Heijden és mts. 
1998).  
Összefoglalva tehát megállapíthatjuk, hogy a mikorrhizák (az élettelen és élı környezetre 
gyakorolt közvetlen hatásaikon túl is) alapvetıen befolyásolják az életközösséget azáltal, 
hogy: 
• Fontos szabályozó szerepet játszanak az élıhely mikrobái, növényei- és állatai közötti 
faji és egyedi szintő kapcsolatokban, és ezáltal az életközösségek szerkezetének egyik fı 
meghatározó tényezıjét képezik.  
• A mikorrhiza összeköttetéseket képez a növények gyökerei között és az egyedeket 
egységes tápanyagfelvételi hálózatba szervezi („www”, szuperorganizmus) 
• A mikorrhizaképzés növeli az életközösség diverzitását 





2.3. Az ektomikorrhizák  
 
2.3.1. Az ektomikorrhizák általános jellemzése 
A VAM után a második 
legelterjedtebb és ökológiai szempontból 
legjelentısebb mikorrhizatípus az 
ektomikorrhiza (EM). Bár a földtörténet 
során késıbb alakult ki, mint a VAM, 
igen régi evolúciós múltra tekinthet 
vissza. A nyitvatermı és zárvatermı fás 
növények kialakulásával párhuzamosan, 
elsısorban a szárazföldi területek jelentıs 
részét borító erdei ökoszisztémákban 
terjedt el. Az ektomikorrhizák a 
gombapartner tekintetében jóval nagyobb diverzitásúak, mint a VA-mikorrhizák, és ma élı 
alakjaik több leszármazási vonalat képviselnek. 6-8 ezerre becsülik az ektomikorrhiza-képzı 
gombafajok számát (Molina és mts. 1992), a VAM-hoz képest azonban jóval szőkebb a 
szimbiózisban résztvevı növénypartnerek köre. 
 A szimbiózis alapját a növény részérıl a szerves tápanyagok (cukrok), a gomba 
részérıl pedig a víz és a talajból felvett ásványi anyagok átadása képezi. A partnerek közötti 
kapcsolat azonban mind szervezıdési, mind funkcionális szempontból alapvetıen eltér a 
VAM-tól. Az ektomikorrhiza-képzés morfológiai sajátsága, hogy a kolonizáló gomba fonalai 
csak a gyökér felszínén és kéregsejtjeinek intercelluláris járataiban találhatók, de nem 
hatolnak be magukba a sejtekbe, tehát nem 
alkotnak intracelluláris képleteket. Az 
ektomikorrhizáknak három szervezıdési és 
funkcionális összetevıjük van: a 
gyökércsúcs felszínét borító álszövetes 
köpeny, a gyökér kéregsejtjeit körülvevı 
intercelluláris Hartig-háló, valamint a 
köpeny felszínérıl a talajba ágazó ún. 
kiágazó hifák rendszere (2.3.  ábra).  2.4. ábra. Ektomikorrhizás nyárfa gyökér. Látható a 
fehér köpeny és kiágazó hifák a vattaszerő tömege.  
2.3. ábra. Az ektomikorrhizák alapvetı szerkezeti elemei. 
Jelölések:  Ke: kiágazó elemek, K: gombaköpeny, Hh: 





A kiágazó hifák biztosítják a talajból való tápanyagfelszívást (2.4. ábra). A gomba 
tápanyagainak zöme a köpenyben raktározódik. A partnerek közötti anyagátadás a Hartig-háló 
hifái és a kéregsejtek között történik, tehát ez tekinthetı az ektomikorrhiza-rendszer interface-
ének (2.5. ábra).  
A VAM-mal ellentétben az ektomikorrhizás gomba nem tekinthetı obligát biotrófnak, 
mert heterotróf módon táplálkozva önállóan is képes vegetatív micéliumot fejleszteni a 
talajban, és táptalajon is tenyészthetı, bár jóval gyengébben nı, mint a gyökérhez kapcsoltan. 
A gomba termıtestképzése azonban csak a szimbionta kapcsolat, vagyis az ektomikorrhiza 
kialakulása után mehet végbe. Ivaros szaporodása tekintetében tehát a gombapartner függ a 
növénytıl. Intenzív kísérletek folynak a növény szerepének tisztázására a gomba 
termıtestképzésének morfogenetikai és élettani folyamataiban, de eddig még nem sikerült 
növényi gyökerek nélkül, mesterséges tenyészetben érett mikorrhizás gomba termıtesteket 
létrehozni.  
A Földön élı, 6-8 ezerre becsült ektomikorrhizaképzı gomba mikorrhizakapcsolatai közül 
mindössze alig több mint 500-at írtak le és jellemeztek részletesen (Agerer 1987-2002, 
Agerer és Rambold 2004-2005). Észak-Amerika, valamint Észak- Nyugat- és Dél-Európa 
tőlevelő erdeinek ektomikorrhiza közösségeit viszonylag intenzíven tanulmányozták az elmúlt 
két évtizedben (Molina és Trappe 1982, Gronbach 1988, Gardes és Bruns 1996, Dahlberg 
és mts. 1997, Comandini és mts. 1998, Gehring és mts. 1998, Jonsson és mts. 1999, 
Taylor és Bruns 1999, Köljalg és mts. 2000, rnaghan 2001), de a lombos erdıkrıl jóval 
kevesebb adatunk van. Elsısorban a bükk (Brand 1991), a nyír (Cuvelier 1991) és az éger 
fajok (Miller és mts. 1991, Pritsch és mts. 1997 a,b) ektomikorrhizáit tanulmányozták 
2. 5. ábra. a. Hartig-hálóval borított kéregsejtek egy ektomikorrhiza keresztmetszetében  (SEM felvétel). b. 





részletesebben, de alig tudunk valamit Közép-Európa szárazabb, kontinentális éghajlatú 
erdeinek mikorrhiza-viszonyairól. Errıl a területrıl a Magyar Alföld Duna-Tisza-közi homoki 
nyárasaiból (Jakucs 2002) és hortobágyi tölgyesekbıl (Jakucs és Csiha 2002-2004) vannak 
részletesebb adatok. Az európai lombos erdık legfontosabb társulásalkotói közé tartozó 
tölgyekrıl viszonylag sok ektomikorrhiza leírása jelent meg, például Q. ilexrıl (Fischer és 
Agerer 1996, Montecchio és mts 1998, 2001a, b, 2002, De Roman és mts 2002a, b), Q. 
roburról (Palfner 1994, Palfner és Agerer 1996a,b, Beenken 2001), Q cerrisrıl és Q. 
pubescensrıl (Zambonelli és mts. 1993a, 1997), de a mediterrán térségekben jelentıs 
paratölgyesek kivételével (Azul és mts. 1999, 2001a, b, c, d, e) rendszeres, az állományokat 
jellemzı ektomikorrhiza-közösségek felmérésére kevés kísérlet történt (Schmith és mts. 
2007). 
 
2.3.2. Az ektomikorrhizás gombák és növénypartnereik rendszertani áttekintése 
Bár a magvas növényfajoknak csak kb. 3%-át becsülik ektomikorrizaképzınek, ezek a 
legnagyobb egyedszámban elıforduló növények közé tartoznak a Földön, ezért ökológiai 
jelentıségük kiemelkedı. Az ektomikorrhizák kialakulása a fák gyökereire jellemzı, így a 
növénypartnerek fıként a fás növénycsaládokba tartoznak. Legjelentısebbek ebben a 
tekintetben a nyitvatermık, amelyeknek valamennyi ma élı faja fás szárú, és valamennyien 
ektomikorrhiza-képzık. A nyitvatermı fenyıfélék mindössze néhány faja alkotja az északi 
félteke boreális és szubboreális erdeinek nagy részét. A zárvatermık között az északi félgömb 
mérsékelt éghajlatú területein a bükkfafélék (Fagaceae) és nyírfafélék (Betulaceae) 
nemzetségei a legtömegesebbek, amelyek közül a bükk, a tölgy és a gesztenye, illetve a nyír, 
a gyertyán és a mogyoró fajok a legfontosabb erdıalkotók. A déli félgömb mérsékelt és 
szubtrópusi területein a mirtuszfélék (Myrtaceae) családjának nemzetségei dominánsak. Az 
óvilág trópusi esıerdeiben a leggyakoribb ektomikorrhiza-képzık a Dipterocarpaceae család 
és a pillangósvirágúak közé tartozó, nem gyökérgümıképzı Caesalpinioideae alcsalád fajai, a 
gümıképzı pillangósok (Mimosoideae és Papilionideae) viszont fıként csak VAM-ot 
alkotnak. Vannak ektomikorrhiza-képzı fajok a törpecserjék között is (pl. Cistaceae család), 
de csak igen kevés lágy szárú növény (pl. Polygonum) képez ilyen szimbiózist. Nem 
ektomikorrhizásak viszont a juhar (Acer) és a kıris (Fraxinus) fajok, a fehér akác (Robinia 
pseudoacacia) valamint a fás szárú rózsafélék (köztük gyümölcsfáink) többsége. 
Az ektomikorrhiza-képzı fák egy része VAM kapcsolatot is ki tud alakítani. A nyárak és 





képezhetnek. Egyes fák csemetéi fiatalon VAM-ot, késıbb pedig ektomikorrhizát alkotnak 
(pl. eukaliptusz, éger).  
A 2.1. táblázatban néhány hazánkban gyakori ektomikorrhizás növénynemzetséget 
foglaltunk össze.  
 
























Család Nemzetség Magyar név 
Gymnospermatophyta (nyitvatermık) 
   
Cupressaceae Juniperus boróka 
   
Pinaceae Abies jegenyefenyı 
 Larix vörösfenyı 
 Picea lucfenyı 
 Pinus erdeifenyı 
Angiospermatophyta (zárvatermık) 
   
Betulacee Alnus éger 
 Betula nyír 
 Carpinus gyertyán 
 Corylus mogyoró 
   
Cistaceae Helianthemum naprózsa 
   
Fagaceae Castanea gesztenye 
 Fagus bükk 
 Quercus tölgy 
   





Az ektomikorrhiza-képzı gombákat különbözı rendszertani csoportokba soroljuk. 
Legnagyobb részük a bazídiumos gombák közé tartozik. Ilyen a közismert, kalapos termıtestő 
családok jó része, pl. a tinórufélék, a galócák, a pókhálósgombák, a rókagombák, a 
fakógombák, a susulykák, a galambgombák és a tejelıgombák. Kisebb arányban azonban a 
tömlısgombák (pl. csészegombák, szarvasgombák), sıt a járomspórás gombák (pl. 
Endogonales) között is vannak ektomikorrhiza-képzı csoportok. Az ektomikorrhizás 
gombafajok kb. egynegyedének a termıteste hipogéikus, tehát a föld alatt keletkezik. A 2.2. 
táblázatban néhány, hazánkban gyakori ektomikorrhizás gombanemzetséget sorolunk fel. 
 
2.2.  táblázat. Néhány fontos, hazánkban élı ektomikorrhiza-képzı gombacsoport 
 
Család Nemzetség Magyar név 
 
Ascomycota (tömlısgombák) 
Elaphomycetaceae Elaphomyces álszarvasgomba 
   
Geneaceae Genea - 
   







   
Basidiomycota (bazídiumos gombák) 
   
Amanitaceae Amanita galóca 
   
   
Boletaceae Boletus vargánya 
 Xerocomus molyhos tinóru 
 Suillus győrős tinóru 





Cantharellaceae Cantharellus rókagomba 
   
Clavariaceae Ramaria korallgomba 
   
Cortinariaceae Cortinarius pókhálósgomba 
 Dermocybe  bırgomba 
 Hebeloma fakógomba 
 Inocybe susulyka 
   
Hygrophoraceae Hygrophorus csigagomba 
   
Russulaceae Russula galambgomba 
 Lactarius tejelıgomba 
   
Sclerodermataceae Scleroderma áltrifla 
   
Thelephoraceae Thelephora szemölcsgomba 
   
Tricholomataceae Laccaria pénzecskegomba 
 Tricholoma pereszke 
 
Az ektomikorrhiza-kapcsolatok a VAM-hoz képest jóval specifikusabbak. Ez azt jelenti, 
hogy egyes gombataxonok csak a növénypartnerek bizonyos körével képezhetnek 
szimbiózist. A földalatti termıtestő Rhizopogon nemzetség, valamint a győrőstinóruk 
(Suillus) pl. kizárólag fenyıkkel (fıként Pinusokkal) alkotnak mikorrhizát. Ismerünk 
szigorúan fajspecifikus kapcsolatok is, pl. a sárga győrőstinóru (Suillus grevillei) természetes 
körülmények között csak a vörösfenyıvel (Larix decidua) él együtt. Léteznek azonban 
viszonylag széles gazdaspektrumú ektomikorrhizás gombák is, amelyek különbözı 
gazdanövényeken az egész Földön elterjedtek. 
Az ektomikorrhizáknak, mint szimbionta rendszereknek a tudományos elnevezése a 
zuzmókéhoz hasonlóan a mikobionta partner tudományos nevével történik, a növénypartner 
esetleges megjelölésével. Pl. a barna győrőstinórunak az erdei fenyıvel képzett mikorrhizája a 





alapján határozzák meg. A termıtestek gyakorisága egy területen azonban egyáltalán nincs 
korrelációban az ektomikorrhizák gyakoriságával a talajban, ezért a termıtestek 
elıfordulásából nem következtethetünk a mikorrhizaegyüttes összetételére (Agerer 1990, 
Dahlberg és mts. 1997). A mikorrhizás gyökereket közvetlenül a talajból izolálva kell 
vizsgálni, és ilyenkor elıfordul, hogy nem lehet azonosítani a gombát. Bár az ektomikorrhizák 
közvetlen meghatározására vannak morfológiai-anatómiai és molekuláris taxonómiai 
módszerek is, ezek nem minden esetben sikeresek. Ismeretes az is, hogy egyes 
ektomikorrhiza-képzı gombák egyáltalán nem képeznek termıtestet, ezeket tehát 
anamorfáknak tekinthetjük. Ezekben az esetekben szükség van arra, hogy az ektomikorrhiza-
rendszert (a konídiumos gombákhoz hasonlóan) imperfekt névvel lássuk el. A tudományos 
kettıs név elsı tagját ilyenkor egységesen a gazdanövény nemzetségének nevébıl képezzük a 
“rhiza” (gyökér) szó hozzáadásával, második tagja pedig egy, a leíró által adott fajnév. 
Ezeket, a csak a gomba meghatározásáig használt, ideiglenesnek tekintett neveket idézıjelbe 
tesszük (Agerer 1996) Pl. az egyik, lucfenyırıl (Picea) leírt fekete ektomikorrhizát a 
“Piceirhiza nigra” névvel látták el (Agerer és mts. 1995).  
 
2.3.3.  Az ektomikorrhizák morfológia-anatómiai leírása 
Mivel a mikorrhizáknak jellegzetes morfológiai képletei jönnek létre, mint pl. a gyökeret 
borító köpeny, a rhizomorfák, a cisztídiumok, a szkleróciumok (Grenville és mts. 1985), 
vagy a kéreg intercelluláris járataiban kialakuló Hartig-háló (Kottke és Oberwinkler 1987), 
kialakultak azok a módszerek, amelyeknek segítségével a mikorrhizák (a gomba termıtest 
nélkül) fénymikroszkópos morfológiai vizsgálatokkal és kémiai színreakciók alapján (Ingleby 
és mts 1990, Hutchinson és Summerbell 1990, Agerer 1991) nemzetségre vagy akár fajra is 
meghatározhatók. A szimbionta kapcsolat funkcionális megértésében az 
elektronmikroszkópos módszereknek is jelentıs szerepük van (Massicotte és mts. 1989a, b). 
Megszilárdultak a mikorrhiza taxonómia módszerei és alapelvei is. Az 1996-ban az új 
ektomikorrhizák leírására alapított folyóirat, a Descriptions of Ectomycorrhizae és a 
folyamatosan bıvülı Colour Atlas of Ectomycorrhizae (szerk.: Agerer 1987-2006) már 
csaknem 300 faj részletes leírását és képdokumentációját tartalmazza. Ma már az interneten 






Az ektomikorrhizák morfológiai és anatómiai vizsgálatának standardizált módszertanát 
Agerer foglalta össze (1991, 1996). Ezek a módszerek a talajból vízzel kimosott EM-
rendszerek fénymikroszkópos megfigyelésén alapulnak. A leírási és meghatározási protokoll 
során vizsgáljuk sztereomikroszkóppal a mikorrhiza színét, elágazási rendszerét (2.6. ábra), a 
köpeny felszínét (sima, gyapjas, vattás, tüskés, szemölcsös), a rhizomorfák alakját, elágazását, 
illeszkedését a köpenyhez, valamint a szleróciumokat. Az ektomikorrhizák morfológiáját a 
két szimbionta partner együttesen alakítja ki, de elsısorban a gombapartner határozza meg. 
Ezen belül a növényi partner szabja meg az elágazási rendszert és részben a Hartig-háló 
szerkezetét, míg a köpeny struktúrája és függelékeinek morfológiája a gombától függ (Smith 






A mikobionta taxonómiai helyzetének meghatározásához a legtöbb információt a köpeny 
szerkezetének és függelékeinek fénymikroszkópos anatómiai vizsgálata szolgáltatja, amihez 
nagy nagyítású (100x) immerziós objektívvel felszerelt differenciál-interferenciakontraszt 
(Nomarski-DIK) mikroszkóp szükséges. Az ektomikorrhizáról finom tővel lehántott 
köpenydarabkák vízben vagy tejsavban lefedve, felülnézetben vizsgálhatók, mert a DIK-
módszer lehetıvé teszi az egyes köpenyrétegek külön „optikai szeletként” való leképzését. A 
köpeny álszövetes szerkezete alapvetıen két fı típusba sorolható: plektenhimatikus (megnyúlt 
sejtekbıl álló, még felismerhetıen hifás szerkezető) vagy pszeudoparenhimatikus 








2.6. ábra. Az ektomikorrhizák elágazási rendszerének típusai (Agerer nyomán). a. egyszerő, b. fésős, c. 






A két fı típuson belül különbözı altípusokat, változatokat lehet elkülöníteni (2. 8. ábra). 
A köpenytípus jól használható határozóbélyeg, aminek filogenetikai értéke is van. A 
plektenhimatikus típus ısibbnek, a pszeudoparenhimatikus levezetettnek tekinthetı és ez a 
tendencia az ontogenetikus folyamatokban (az érett, pszeudoparenhimatikus köpeny 









2.7. ábra. a. Plektenhimatikus és b. pszeudoparenhimatikus ektomikorrhiza köpeny 
Jelölések: A: körkörös hifalefutású, B: mintázat nélküli, 
C: a hifák között zselatinszerő mátrix van, D: 
cisztídiumos, E: hálózatos, F: kerek felszíni sejtekkel, G: 
csillagszerően rendezett, H: szabálytalan átmeneti típus, I: 
olajtartalmú papillákkal, K: anguláris, kerek 
sejtcsoportokkal, L: anguláris, M: epidermoid, N: 
szulfovanillinnal festıdı sejteket tartalmazó, O: anguláris, 
lapos felszíni sejtekkel, P: anguláris, felszíni 
hifahálózattal  
 
2. 8. ábra. Köpenytípusok.  A plektenhimatikus (A-I) és a pszeudoparenhimatikus (K-P) köpeny morfológiai 





Az ektomikorrhizák meghatározásában a gombaköpeny szerkezetén kívül fontos bélyegek 
a köpenybıl a talajba növı, ún. kiágazó elemek. Ezek lehetnek egyszerő hifák, laza vagy 
kompakt hifakötegek (rhizomorfák), vagy a köpenyfelszínérıl eredı korlátolt növekedéső 
sejtek vagy sejtcsoportok (cisztídiumok). A kiágazó hifák esetében a szeptáltság, a csatok 
hiánya vagy jelenléte, a hifa sejtfalának vastagsága és annak felszíni mintázata, valamint az 













Hifáik morfológiája és szerkezeti felépítésük alapján a rhizomorfák is több típusba 
sorolhatók a vékony, laza hifakötegektıl a vastag, differenciált szerkezető rhizomorfákig, 
amelyeknek tág, centrális hifái a szeptumok feloldódásával hatékony anyagszállítást végzı 
csövekké alakulhatnak (2.10. ábra).  
 
2. 10. ábra. a. Laza, differenciálatlan (Tomentella sp.) és b. kompakt, differenciált szerkezető, nódusszal 
elágazó (Boletus sp.) rhizomorfa részlete 
a b 
2. 9. ábra. Kiágazó hifák SEM képei. a. Csatos 
hifa elágazása, b. szemölcsös felszínő kiágazó 







A rhizomorfák mellett az ektomikorrhizák felismerésében a cisztídiumok is igen jól 
használható bélyegek, mivel méretük és alakjuk sok esetben a nemzetségre vagy a fajra 
jellemzı is lehet.  Alakilag igen változatosak és különbözı, gyakran meghatározott 
rendszertani csoportokhoz is köthetı 
típusokba sorolhatók (2.11. és 2. 12. ábra). 
A köpeny és a kiágazó elemek mellett az 
ektomikorrhizáról sok információt hordoz 
annak keresztmetszeti és hosszmetszeti képe 
is, amihez beágyazott metszeteket kell 
készíteni. Ezek vizsgálatára a legalkalmasabb 
a fáziskontraszt mikroszkóp (PhC). Fıként a 
hosszmetszeten figyelhetı meg jól a köpeny 
vastagsága, rétegezettsége és a Hartig-háló 
jellegzetességei. A kialakult Hartig-hálót a 
funkcionáló ektomikorrhiza kapcsolat 
anatómiai bizonyítékának tekintik.  Az egyes 
ektomikorrhizákra jellemzı, hogy a Hartig-
háló hány sejtsor mélységéig hatol be a gyökérkortexbe. Nyitvatermık esetében több, 
zárvatermıknél általában csak egy sejtsort borít (periepidermális vagy paraepidermális) 
gombahálózat. Jellemzı a Hartig-hálóval körülvett sejtek alakja is: a kéregsejtek radiális vagy 
tangenciális irányban megnyúltak lehetnek és 
gyakran a gyökér hossztengelyéhez képest 
ferdén rendezıdnek (2.13. ábra).  
Az ektomikorrhizákhoz néha egyéb 
képletek is kapcsolódhatnak: ilyenek a 
hosszabb, kedvezıtlen idıszak átvészelésére 
szolgáló klamidospórák vagy a hifák tömött 
szövedéke alkotta kitartóképletek, a 
szkleróciumok. Ezek megléte, szerkezete 





2. 11. ábra. A cisztídiumok típusai (Agerer 
nyomán). Jelölések: A: árszerő, B: egyenes nyakú 
palack alakú, C: palack alakú, görbe nyakú, D: 
palack alakú, apikális gömbbel, E: elágazó, F: 
fuziform, G: gömbszerő, H: szırszerő, apikális 
gömbbel, I: palack alakú, ujjszerő kinövésekkel, K: 
vastagfalú, görbült, L: dugóhúzószerő, M: fejes, N: 
elfekvı, laterális gömbbel 
2.12. ábra. Vastagfalú, epidermoid köpenyrıl 
eredı áralakú cisztídiumok (Tuber sp.). Kis kép: 














2.3.4. A molekuláris módszerek jelentısége az ektomikorrhizák megismerésében 
A DNS-alapú, molekuláris módszerek alkalmazása újabb távlatokat nyitott a gombák 
taxonómiájában és ökológiájában, mert lehetıvé vált a mikorrhizák meghatározása 
termıtestek nélkül, közvetlenül a gyökérmintákból is (Gardes és mts. 1991, Henrion és mts. 
1994, Agerer és mts. 1995). A DNS PCR technikával való amplifikálása, RAPD-dal, vagy 
RFLP-vel történı elemzése illetve egyes génszakaszok teljes szekvenciáinak összehasonlítása 
már rutin módszereknek tekinthetık a mikorrhizák kutatásában (Gardes és Bruns 1993, 
Henrion és mts. 1994).  
 Faji meghatározás céljára a RAPD csak korlátozottan, az RFLP módszer pedig 
elsısorban csak az ektomikorrhizák és a termıtestek feltételezett összetartozásának 
igazolására alkalmas, vagy az egy vizsgálati területen élı gombaközösség termıtesteinek és 
mikorrhizás gyökérmintáinak összehasonlítására ad lehetıséget. A PCR-termék nukleotid-
szekvenciájának meghatározása („szekvenálás”) ma már alig drágább és lassúbb, mint az 
RFLP, de annál sokkal több információt szolgáltat és lehetıvé teszi az egymástól térben és 
idıben távoli minták közötti összehasonlítást is. A mikorrhizák molekuláris meghatározására 
ma már szinte kizárólagosan a szekvenciaanalízist használják. Ehhez természetesen szükség 
van elegendı mennyiségő, megbízhatóan meghatározott termıtestekbıl származó 
szekvenciaadatra, amelyekkel összehasonlítva az ismeretlen mikorrhiza rendszertani helyzete 
meghatározható.  
A PCR módszerek fejlıdésével lehetıvé vált a herbáriumi termıtestekbıl, akár a 
holotípusokból kinyert DNS elemzése is (Bruns és mts. 1990). Az interneten elérhetı 
molekuláris adatbázisok (NCBI, EMBL, UNITE) ma már egyre növekvı számban 
2.13. ábra. a. A köpeny és a Hartig-háló részlete Tomentella-Quercus ektomikorrhiza 






tartalmaznak olyan szekvenciaadatokat, amelyek segítenek a mikorrhizák meghatározásában. 
A molekuláris mikorrhiza-vizsgálatok színvonalas szakfolyóiratokban való publikálásának ma 
már elıfeltétele a dolgozatban szereplı szekvenciák elızetes elhelyezése nyilvános 
génbankokban. Ezáltal lehetıvé válik az ismeretlen DNS-szekvenciák gyors összehasonlítása 
az összes publikált adattal (BLAST program). A különbözı kladisztikai módszerekkel (NJ, 
MP, ML) történı, tetszılegesen összeválogatott szekvenciákon alapuló, részletes filogenetikai 
elemzés („faépítés”) pedig meghatározhatja az ismeretlen mikorrhiza pontos rendszertani 
helyzetét és rokoni kapcsolatait. 
A DNS-alapú fajmeghatározás fontos kritériuma a megfelelı célszekvenciák kiválasztása. 
Ennek feltétele, hogy a génszakasz fajon belüli (intraspecifikus) változékonysága kicsi, 
ugyanakkor a fajok közötti (interspecifikus) változékonysága nagy legyen (Egger 1995). Ezen 
elvárásnak eleget tesznek a magi DNS rRNS génjei (rDNS), amelyek ezen kívül nagy 
kópiaszámban is fordulnak elı a genomban, ezért könnyő belılük megfelelı mennyiségő 
DNS-t elıállítani (Debaud és mts. 1999). Az rDNS további elınye, hogy több, különbözı 
sebességgel evolválódó szakaszt tartalmaz, amelyek különbözı rendszertani szinteken 
használhatók a filogenetikai kapcsolatok tisztázására (Debaud és mts. 1999, Buscot és mts. 
2000, Moncalvo és mts. 2000, Horton és Bruns 2001). Míg a gombák nagyobb rendszertani 
csoportjainak (rendek, családok) elkülönítésére fıként az rDNS riboszomális kis és nagy 
alegységet kódoló átíródó, szakaszai (SSU és LSU) alkalmasak, az ektomikorrhizák 
nemzetségi és faji szintő meghatározására a fenti szakaszok egy részébıl (18S rDNS, 5,8S 
rDNS, 28S rDNS), valamint az ezeket összekötı átíródó, de a mRNS érése során kivágódó 
szakaszokból („internal transcribed spacer” = ITS 1 és 2) álló ún. ITS-régiót használják. A faji 
és faj alatti szintő elkülönítésre alkalmas még az ún. IGS-régió, amely a 28S és 18S rDNS 
közötti, az 5S rDNS-t valamint az IGS1 és -2 spacert tartalmazó szakaszt jelenti. Ilyen 
szekvenciák alkotják a génbankokban található gombaadatok legnagyobb részét (Buscot és 
mts. 2000). A gombák filogenetikájának vizsgálatában alkalmazott egyéb génszakaszokat (pl. 
mitokondriális DNS, β-tubulin gének) (Bruns és mts. 1998) kifejezetten mikorrhizák 
azonosítására ritkán használják.   
A mikorrhizás gyökérben lévı növényi DNS-tıl való elválasztáshoz gombákra (ezen belül 
külön tömlıs és bazídiumos gombákra) specifikus indítószekvenciákat (primereket) (pl. ITS1, 
ITS1f, ITS4, ITS4b) dolgoztak ki (White és mts. 1990. Gardes és mts. 1991, Henrion és 
mts. 1992, Egger 1995), amelyeknek mikorrhizákban való alkalmazhatóságát széles körben 





Az ektomikorrhizák vizsgálata során a molekuláris módszerek alkalmazásának elınye, 
hogy mivel a DNS-t nem érinti a fenotípusos plaszticitás, nagyobb valószínőséggel 
azonosíthatók velük a fajok, mint morfológiai vizsgálatokkal. Fontos továbbá, hogy kevesebb 
idıt és szakértelmet igényelnek, mint a morfológiai-anatómiai vizsgálatok. Hátrányuk 
azonban, hogy a különbözı kiindulási anyagoktól függıen igen változó a DNS-kinyerés és a 
PCR-reakció sikeressége (Sakakibara és mts. 2002), valamint drágábbak is a hagyományos 
technikáknál.  
Az ektomikorrhizák meghatározásában azonban a leghatékonyabban a morfológiai és a 
molekuláris módszerek együttes használatával érhetünk el eredményeket (Kåren és mts. 
1997, Horton és Bruns 2001, Sakakibara és mts. 2002, Jakucs és mts. 2005b). A 
megfelelı tapasztalattal végzett, de nem túl részletes morfológiai vizsgálaton alapuló 
csoportosítás („morfotipizálás”) csökkenti a molekuláris vizsgálatokba bevonandó minták 
számát anélkül, hogy jelentısen megnövelné a teljes vizsgálat idejét és már elızetesen 
lehetıvé teszi az ektomikorrhizák hozzávetıleges rendszertani besorolását. A „vakon” végzett 
molekuláris vizsgálattal ellentétben a morfotipizálás lehetıséget ad az új, eddig ismeretlen 
mikorrhizák felfedezésére, részletes morfológiai-anatómia leírására, megfelelı 
referenciaminták konzerválására és közgyőjteménybe történı elhelyezésére. Ennek alapvetı 
jelentısége van az eredmények kontrollálhatóságának és reprodukálhatóságnak szempontjából 
(Agerer és mts. 2000)  
 
2.4.  A tomentelloid ektomikorrhizák  
 
A mérsékeltövi erdık ektomikorrhiza közösségeit alkotó gombák között a legnagyobb 
arányban a Boletales, a Russulales és a Thelephorales rend fajai szerepelnek. Ezek közül a 
Boletalesbe tartozó mikobionták (ide tartoznak a jól ismert tinórufélék, nyálkásgombák, 
cölöpgombák) termıtestei gyakoriak a boreális és kontinentális tőlevelő- és lombos erdıkben. 
Hasonlóképpen gyakran fordulnak elı ezekben a növénytársulásokban a Russulales (ezen 
belül a tejelıgombák és a galambgombák) termıtestei is, ezért ezeket a gombákat régóta a fák 
legfontosabb ektomikorrhiza-partnereinek tartják. A Thelephorales rend képviselıinek az 
erdık mikorrhizaközösségében megjelenı magas arányára és jelentıségére azonban csak az 
utóbbi évtizedekben derült fény, amióta az ektomikorrhizákat közvetlenül a talajmintákból 
mutatják ki. Számos vizsgálat igazolta, hogy semmiféle összefüggés nincs az egy területen 





összetétele és számaránya között (Agerer 1990, Dahlberg és mts. 1997). Vannak olyan, nagy 
mennyiségben termıtestet képzı csoportok (pl. Amanita), amelyek csekély arányban vesznek 
részt a gyökérkolonizációban és vannak termıtestet ritkán (pl. Tomentella), sıt egyáltalán 
nem képzı (pl. Cenococcum geophilum) taxonok, amelyeknek a számaránya a mikorrhizás 
gyökérvégek között igen magas, sıt domináns is lehet. Ez utóbbi jellemzı a bazídiumos 
gombák közé tartozó Thelephorales rend ektomikorrhizáira is, amelynek termıtestei (a jól 
ismert és elsısorban a tőlevelő erdıkben gyakori Thelephora-fajok, pl. a Thelephora 
terrestris kivételével) ritkán jelennek meg, az ektomikorrhiza-közösségekben azonban igen 
jelentıs arányt képviselnek. A dolgozatban részletesebben ismertetjük a Thelephorales rendbe 
tartozó ún. „tomentelloid mikorrhizák” irodalmát, mert hazai vizsgálataink ennek a 
csoportnak a megismerésében kitüntetett szerepet játszottak és számos új eredményt hoztak. 
 
2.4.1. A tomentelloidok taxonómiai helyzete 
A Thelephorales tagjainak rendszertani helyzete sokáig vitatott volt (Alexopoulos 1996). 
Korábban a többi, nem lemezes trámájú, holobazídiumos gombafajjal együtt ezeket is az 
Aphyllophoralesbe sorolták, amibıl késıbb különítették el a Thelephorales rendet (Donk 
1964, Corner 1968), melynek taxonómiai revízióját Stalpers végezte el (Stalpers 1993).  A 
rendre jellemzı apomorf bélyeg a szabálytalan alakú, nem amiloid, ornamentált sejtfalú, 
általában pigmentált bazidiospóra, aminek nagy apikulusza van. A termıtestek alakja igen 
változatos, a reszupinátustól (pl. Tomentella, Pseudotomentella) a felemelkedı, bunkóalakú, 
legyezıszerő, tölcséres vagy klavarioid formán át (pl. egyes Thelephora fajok) a pilotéciumig 
(pl. a Sarcodon nemzetségben) változhat. Még egy-egy nemzetségen, sıt akár egyetlen fajon 
belül is változó lehet a sporokarpium morfológiája (Corner 1968). 
 A renden belül Stalpers a termıtest és a himenofórum szerkezete alapján két családot 
különböztetett meg, a Bankeraceae-t és a Thelephoraceae-t. A Bankeraceae (Donk) családban 
minden esetben felemelkedı termıtestet találunk, poroid vagy hidnoid himenofórummal, míg 
a Thelephoraceae (Chev.) család tagjainak sporokarpiuma flabelloid, reszupinátus, vagy csak 
a szélein emelkedik el a szubsztrátumtól, a tráma szerkezete többnyire szemölcsös vagy sima, 
és csak ritkán hidnoid vagy poroid. A rendszertani felosztást a 2.3. táblázat mutatja. Az 
rDNS szekvenciákon alapuló legújabb összehasonlító molekuláris taxonómiai vizsgálatok 
szerint a Thelephorales monofiletikus csoportot alkot a Hymenomycetes-en belül (Larsson és 








2. 3. táblázat. A Thelephorales Corner ex Oberw. rendszere (Corner 1968, Stalpers 1993 




O. Thelephorales Corner ex Oberw. 
 
 
Fam. Bankeraceae Donk /Syn.: Boletopsidaceae Bond. & Singer ex Jülich/ 
• Gen. Bankera Coker & Beers ex Pouzar 
• Gen. Boletopsis Fayod 
• Gen. Hydnellum P. Karst. 
• Gen. Phellodon P. Karst. 
• Gen. Sarcodon Quélet ex P. Karst. 
 
Fam. Thelephoraceae Chev. 
     /Syn.: Phylacteriaceae Maire; Tomentellaceae Bref.;  
                     Botryohypochnaceae (Parm.) Jülich; Lenztiopsidaceae Jülich/ 
• Gen. Amaurodon J. Schröt. 
• Gen. Botryohypochnus Donk 
• Gen. Lenzitopsis Malençon & Bertault 
• Gen. Polyozellus Murr. 
• Gen. Pseudotomentella Svrček 
• Gen. Thelephora Ehrh.: Fr. 
─ Subgen. Sarcothelephora Corner 
─ Subgen. Parathelephora Corner 
─ Subgen. Thelephora Corner 
• Gen. Tomentella Pat. 
─ Subgen. Odontia (Pers.) /Basionym: Odontia Pers./ 
─ Subgen. Tomentella (Pers.) Pat. 
• Gen. Tomentellago Hjortstam 
• Gen. Tomentellopsis Hjortstam 






Újabb molekuláris taxonómiai vizsgálatok szerint a régebben a Thelephoralesbe sorolt 
Tomentellopsis és Tylospora (Stalpers 1993) a Piloderma, Amphinema és a Byssocorticium 
nemzetségek közeli rokonai, amelyek az Atheliales rendbe tartoznak (Larsson 2004).  
Régen ismert, hogy a Thelephorales rend egyes fajai ektomikorrhizaképzık. Részletes 
leírások születtek a felemelkedı termıtestő Thelephora, Hydnellum, Bankera, Phellodon és 
Sarcodon nemzetségek egyes képviselıinek ektomikorrhizáiról, amelyeknek morfológiai 
jellegzetességeit és irodalmát legújabban Agerer (2006) tekintette át. A „tomentelloid 
gombák” kifejezés azonban csak azokra a reszupintátus termıtestő fajokra vonatkozik, 
amelyek a Tomentella nemzetségbe és annak néhány rokon nemzetségébe (Amaurodon, 
Pseudotomentella, Tomentellopsis) tartoznak (Köljalg és mts. 2000). Ezeknek a gombáknak a 
termıtesteit gyakran nem veszik észre, mert nem feltőnık, hanem fıként csak vékony, 
pókhálószerő rétegben jelennek meg a talajon, a lehullott ágak, vagy más növényi hulladék 
felszínén, sokszor annak fonákán (Köljalg 1996). Emiatt a tomentelloidokat régebben ritka, 
szaprotróf, fakorhasztó fajoknak tartották (Larsen 1974). A 80-as években azonban igazolták, 
hogy a tomentelloid gombák képesek ektomikorrhizát alkotni (Danielson és Pruden 1989). 
Ezidáig minden megvizsgált fajról bebizonyosodott, hogy ektomikorrhizaképzı. Talajminták 
vizsgálatai igazolják, hogy ez a körülbelül 70 fajból álló csoport mindenütt elterjedt és 
világszerte a különbözı növénytársulások rhizoszféréjának leggyakoribb mikobiontái közé 
(Köljalg és mts. 1998, 2006).  Bizonyos, hogy a mikorrhizaképzı stratégia komoly szerepet 
játszott ezeknek a gombáknak az evolúciójában és földrajzi elterjedésében (Hibbett és Thorn 
2001). 
 A tomentelloid mikorrhizák meghatározását a legeredményesebben a mikroszkópos és 
a molekuláris módszerek együttes alkalmazásával lehet megoldani. A tomentelloid 
ektomikorrhizák esetében a morfológiai megközelítés különösen fontos, mert számos olyan 
specifikus morfológai-anatómiai bélyeggel rendelkeznek (Agerer 2006), amelyek 
megkönnyítik a morfotipizálást és sokszor még faji szinten is lehetıvé teszik a meghatározást. 
Bár a DNS-adatbázisokban sok tomentelloid szekvencia van, a helyesen meghatározott, 
kontrollálható termıtestekbıl származó minták száma elégtelen és ez kétséges vagy rossz 
meghatározásokhoz vezethet. Noha a tomentelloid csoport legtöbb faját Eurázsia mérsékelt 
éghajlatú területeirıl írták le (Köljalg 1996), a más kontinensek és trópusi területek 
talajmintáiból kimutatott új tomentelloid szekvenciák nagy száma arra enged következtetni, 







2.4.2. A tomentelloid mikorrhizák morfológiai-anatómiai jellegzetességei 
A tomentelloid gombák 70 körülire becsült fajszámából mindössze kilencnek az 
ektomikorrhizájáról készült eddig részletes morfológiai-anatómiai leírás és képdokumentáció 
(De Roman és mts. 2005a). A 2.4. táblázatban a meghatározottak mellett a meg nem 
határozott, de morfológiai alapon bizonyosan a tomentelloidok közé tartozó, eddig leírt 
ektomikorrhizák adatait foglaltuk össze. Ezen leírásokhoz a legtöbb esetben a Colour Atlas of 
Ectomycorrhizae-ben (Agerer  szerk. 1987-2006) megjelent képdokumentációk is tartoznak.  
 Köljalg és mts. szerint (2000) a tomentelloid gombákra általában jellemzık a 
melanintartalmú hifák és megfelelnek a következı három kritérium valamelyikének: csatok 
megléte, cisztídiumok elıfordulása és a KOH hatására mutatott zöldeskék színreakció, amely 
a Thelephoralesre jellemzı másodlagos metabolit, a teleforasav jelenlétét jelzi (Agerer és 
mts. 1995). (A pozitív KOH-reakció azonban (a Thelephorákkal szemben) a tomentelloid 
ektomikorrhizákban viszonylag ritkán mutatható ki.).  
 Ezek az ektomikorrhizák a 
leggyakrabban feketésbarnák, barnák vagy 
sárgák (ritkábban olivzöld, okker vagy 
rózsaszínőek) és hifáik többnyire 
csatosak. A Pseudotomentella tristis, 
Tomentellopsis submollis és Tomentella 
brunneorufa esetében a Thelephora 
fajokéhoz hasonlóan plektenhimatikus 
köpenyt mutattak ki, de az eddig vizsgált 
többi Tomentella faj külsı köpenyrétege    
pszeudoparenhimatikus, fıként   angu-
láris, ritkábban epidermoid, a sejtek nagysága és a sejtfalak vastagsága nagy mértékben 
változik (2.14. ábra). Egyes tomentelloidoknak a köpenyfelszínén hifákból vagy három-
négyszögő, szarvszerő sejtekbıl álló sejthálózat figyelhetı meg. Sok fajnak vannak 
rhizomorfái vagy fajra jellemzı cisztídiumai (Agerer 1995, 2002, Jakucs és mts. 2005b). A 
rhizomorfák differenciálatlanok vagy differenciáltak lehetnek. Egyes tomentelloidokra 
jellemzı a nóduszokkal tagolt, a nóduszban uni- vagy bilaterálisan elágazó, differenciált  
rhizomorfa, amit keskeny, de vastagfalú, dúsan elágazó, kanyargós, csatos marginális hifákból 
álló kéreg határol (ld. pl. T. subtestacea, T. pilosa és T. ferruginea). A Tomentella galzinii, T. 
pilosa és T. subtestacea fajokban egy jellegzetes, „fibulocisztídiumnak” nevezett, csatos 
cisztídiumtípus fordul elı, amit apomorf bélyegnek tekinthetünk (Köljalg és mts. 2001). 
2.14. ábra. Tipikus, feketés-barna köpenyő, a kiágazó 
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Más fajokban csat nélküli, árszerő cisztídiumokat lehet megfigyelni. Az ITS-
szekvenciákon alapuló filogenetikai fákon külön kládokat alkotó tomentelloid 
ektomikorrhizák anatómiai jellegzetességeit legutóbb Agerer hasonlította össze (Agerer 
2006).  
 
2.4.3. A tomentelloidok elterjedése és gyakorisága 
A tomentelloid mikorrhizákról a molekuláris adatbázisokban sok DNS-szekvencia adatot 
találunk. Ezeknek kb. a 80%-a magi rDNS ITS szekvencia, a többi a riboszomális kis és nagy 
alegység, a mitokondriális DNS és néhány polimeráz gén szekvenciája. A GenBankban név 
szerint keresve, a Thelephorales rendet több mint 900 szekvenciatétel képviseli, BLAST 
homológia vizsgálataink szerint azonban csak a tomentelloid szekvenciák száma több, mint 
700, mert ezek egy részénél nem szerepel pontosabb taxonómiai azonosítás. Ezek jórésze 
talajmintákból nyert, nem azonosított, nem jellemzett mikorrhizákra vonatkozó adat és csupán 
néhány származik jól meghatározott termıtestbıl vagy részletesen jellemzett mikorrhizából 
(Comandini és mts. 1998, Köljalg és mts. 2000, Jakucs 2002, Buée és mts. 2004, Kaldorf 
és mts. 2004, De Roman és Miguel 2005b, Baier és mts. 2006). A kifejezetten az 
ektomikorrhizák meghatározásának segítésére létrehozott UNITE adatbázis (Köljalg és mts. 
2005), amely megbízhatóan meghatározott és dokumentált herbáriumi gombatermıtestek 
DNS-adatait adatait győjti össze, 35 Tomentella fajnak (tehát az ismert fajok kb. 50%-ának) a 
(fıként ITS) szekvenciaadatait tartalmazza.  
A ritkán látható termıtestek ellenére a közvetlenül a mikorrhizákra irányuló vizsgálatok azt 
mutatják, hogy a tomentelloidok sok élıhelyen ektomikorrhiza-közösségének gyakori tagjai 
(Visser 1995, Gardes és Bruns 1996, Köljalg és mts. 2000, Dahlberg 2001, Sakakibara és 
mts. 2002). A fákkal alkotott tipikus ektomikorrhiza-kapcsolatokon kívül (Brand 1991, 
Taylor és Bruns 1999, Köljalg és mts. 2000, Jakucs és mts. 2005a,b) endomikorrhizákat is 
képezhetnek pl. mikoheterotróf orchideákkal vagy különbözı fotoszintetizáló és nem 
fotoszintetizáló lágyszárú gazdanövényeket köthetnek össze fák gyökereivel (Taylor és Bruns 
1997, McKendrick és mts. 2000, Harrington és mts. 2005). A ritka és nem feltőnı 
termıtestek ellenére ez az egyik leggyakoribb és legváltozatosabb gombacsoport a 
rhizoszférában, amely a sarki régióktól a trópusokig mindenütt megtalálható (Dahlberg és mts. 
1997, Comandini és mts. 1998, Haug és mts. 2005). Köljalg szerint a Thelephoraceae fajok 
(és ezen belül a tomentelloidok) talán a Földön a legfajgazdagabb ektomikorrhizaképzı csoport 
(Köljalg és mts 2006). Bár a tomentelloid mikorrhizákat, mint a rhizoszféra állandó és 





kimutatták (2.5. táblázat), és sok közösségi vizsgálatban szerepelnek a tomentelloid 
mikorrhizák jelenlétét igazoló molekuláris adatok, morfológiájuk, meghatározásuk, 
gazdaspecificitásuk, földrajzi elterjedésük és ökológiai szerepük hiányosan ismert.  
A molekuláris vizsgálatok igazolják, hogy a tomentelloid mikobionták valamennyi 
kontinensen és sok szigeten (pl. Britannia, Japán, Seychell-szigetek, a Nagy Korallzátony 
szigetei) jelen vannak, de az elterjedési adatok nagyon hiányosak. A GenBankban található 
szekvenciák kb. 15%-ának földrajzi eredetére vonatkozóan semmiféle információt nem 
publikáltak, a többi minta a legnagyobb arányban Európából (34.7 %) és Észak-Amerikából 
(30.6 %)származik, míg Ausztrália (5.4 %), Ázsia (5.0%), Afrika (6.7 %) és Dél-Amerika (1.3 
%) jóval kisebb arányban szerepel a lelıhelyek között (2.15. ábra).   
 
2.15. ábra. A GenBankban szereplı tomentelloid szekvenciák földrajzi eredete 
 
Ez azonban nem tükrözi a természetes elterjedési viszonyokat, hanem inkább a 
kiegyenlítetlen győjtımunka következménye, mert a molekuláris adatok fıként azokból az 
országokból származnak (gyakorisági sorrendben: USA, Észtország, Ausztrália, Svédország, 
Magyarország, Japán), ahol a tomentelloid mikorrhizákkal legintenzívebben foglalkozó 
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A GenBank mintái közül (amelyeknél egyáltalán megnevezték a növénytársulást) a 
legtöbbet (51.9 %-ot) mérsékeltövi lombos erdıkben és boreális vagy mérsékeltövi 
fenyvesekben (35.0 %) győjtötték. Mindössze 13.1 %-uk származik trópusi esıerdıkbıl, 
száraz ligeterdıkbıl, pusztagyepekbıl, vagy extrém élıhelyekrıl, mint pl. homokdőnékrıl, 
vulkáni talajokból, gleccserek közelébıl vagy korallszigetekrıl (saját, nem publikált adatok).  
 A tomentelloid gombák nemcsak diverzitásuk miatt jelentısek, de a különbözı 
növénytársulások mikorrhizaegyütteseiben számarányuk is jelentıs lehet. Bár szinte 
valamennyi ektomikorrhizaközösségben képviselve vannak, frekvenciájuk és abundanciájuk 
igen tág határok között mozoghat. Erre (a teljesség igénye nélkül) az alábbiakban mutatunk be 
néhány példát. 
 Svédországi Picea állományokban végzett vizsgálatok alapján azt állapították meg, 
hogy a tomentelloidok a mikorrhizás gyökérvégek 1-8%-át alkották (Köljalg és mts. 2000). 
Észak-amerikai Pinus muricata erdık ektomikorrhiza közösségeiben a Tomentella 
sublilacinát domináns fajnak találták (Gardes és Bruns 1996, Taylor és Bruns 1999). Egy 
nem-meghatározott tomentelloid ektomikorrhiza, a Piceirhiza nigra gyakorisága 28% volt 
egy meszezett talajú lucfenyvesben (Brand és mts. 1994). Németországi 
nyárfaültetvényekben az ektomikorrhiza közösségben a legnagyobb relatív abundanciát (31 
%) egy tomentelloid mikorrhiza mutatta (Kaldorf és mts. 2004). Bükkösökben végzett egész 
éven keresztül tartó monitoring vizsgálatok szerint az elsı tíz leggyakoribb ektomikorrhiza 
között két, különbözı környezeti igényekkel jellemezhetı tomentelloid morfotípus is volt 
(Buée és mts. 2004). Hazai vizsgálatainkban a tomentelloid ektomikorrhizák alföldi Populus 
alba állományokban minden talajmintában elıfordultak, részben mint minor (10% alatti), más 
esetekben mint kodomináns (10-50% közötti) komponensek (Jakucs 2002). Egyes, alföldi 
tölgyesekbıl származó mintákban a tomentelloid mikorrhizák aránya a 90%-ot is meghaladta 
(Jakucs és Csiha 2002-2004).  
Figyelembe kell venni azonban, hogy a fent említett példákban tükrözıdı nagy eltérések 
abból is adódnak, hogy a tomentelloidok talajban való horizontális elterjedése nem homogén, 
hanem random, tipikusan folt-szerő (Kaldorf és mts. 2004), ezért az alkalmazott (még nem 
kiforrott) mintavételi módszerek különbségeitıl eltekintve sem biztos, hogy a frekvencia és 
abundancia-adatok jól jellemzik a tomentelloid mikorrhizák valódi gyakoriságát és 








 2.4.4. Ökológiai jellegzetességek 
 A vertikális térbeli elterjedésre vonatkozó vizsgálatok azt mutatják, hogy alpesi 
lucfenyvesekben a tomentelloidok elsısorban a talajok szerves anyagban szegényebb 
rétegében, az ásványi horizontban gyakoribbak (Baier és mts. 2006), ami a sima köpenyő 
vagy csak kiágazó hifákat fejlesztı, ún. „kontakt típusú” (Agerer 2001) ektomikorrhizákra 
jellemzı, amelyek közé a tomentelloidok többségét is sorolják. A tomentelloid mikorrhizák 
ásványi horizontban való gyakoribb elıfordulását mutatták ki más fenyvesekben és Dryas 
octopetala (Harrington és Mitchell 2005) állományokban is. Lombos erdıkben végzett hazai 
vizsgálataink szerint azonban ez nem általánosítható, mert a tomentelloid  mikorrhizák egy 
része inkább a szerves horizontban, gyakran levéltöredékekhez tapadva fordul elı és számos 
faj differenciálatlan, vagy kissé differenciált rhizomorfákat is fejleszt, aminek alapján inkább 
a „közepes hatótávolságú” (medium distance exploration type, Agerer 2001) típusba 
sorolható.  
 Spórákkal történı mikorrhizálási kísérletek azt igazolták, hogy a T. sublilacina a 
szerves tápanyagban gazdag talajokban kisebb arányban és lassabban kolonizálja a 
gyökereket, mint pl. a gyors stratégiájú Rhizopogon fajok (Lilleskov és Bruns 2005). A 
környezeti zavarások (pl. erdészeti mőveletek vagy erdıtőz) hatásának kitett területeken a 
tomentelloidok abundanciája alacsony, de a természetközeli erdıállományokban magasabb 
(Gardes és Bruns 1996, Taylor és Bruns 1999, Baar és mts. 1999). Ez arra utal, hogy nagy 
kompetíciós képességük miatt a tomentelloidok a szukcesszió késıbbi szakaszaiban 
sikeresebbek a gyors kolonizálóknál. Egy fehér akáccal elegyes fenyıállomány 
mikorrhizáinak vizsgálata alapján japán kutatók megállapították, hogy az akác arányának 
növekedése az állományon belül a tomentelloidok arányának növekedésével járt együtt. Ezt 
azzal magyarázták, hogy az akác környezetében (a nitrogénfixáló gyökérgümık révén) 
kialakuló nitrogénben gazdagabb talajokban a tomentelloidok elınyben vannak más késıi 
kolonizálókkal (pl. Lactarius, Russula) szemben (Taniguchi és mts. 2006). A legtöbb adat 
tomentelloid ektomikorrhizák elıfordulására fıként fenyvesekbıl és semleges vagy savas 
talajú természetes erdıkbıl származik, ennek ellenére egyes irodalmi adatok arra utalnak, 
hogy a talaj pH értékének a bázikus irányú eltolódása (pl. a meszezés hatása) kedvezhet egyes 
tomentelloid ektomikorrhizák elterjedésének (Brand és mts. 1994, Baier és mts. 2006). Több 
felmérés eredményeibıl arra lehet következtetni, hogy a tomentelloid mikorrhizák 
szárazságtőrése jelentıs, amit melanin-pigment tartalmukkal is összefüggésbe hoznak 
(Jakucs 2002, De Román és Miguel 2005b), de több fajra kiterjedı kísérletek hiányában ez a 





 A tomentelloid mikorrhizák terjedése a talajban részint micéliumnövekedés útján, 
részint bazidiospórákkal történik. A spórák (más reszupinátus termıtestő gombákéhoz 
hasonlóan) nem szél útján, hanem elsısorban talajállatokkal terjednek. Észak-amerikai 
fenyvesekben gerinctelen állatok béltartalom-vizsgálatával igazolták, hogy a talaj szerves 
horizontjában gyakori Tomentella sublilacina spórái fıként mikofág rovarok (százlábúak, 
ugróvillások, bogár- és légylárvák) és atkák segítségével terjednek (Lilleskov és Bruns 
2005). A tomentelloid mikorrhizák talajbeli elıfordulása és lokalizációja szempontjából tehát 
a talaj fentebb említett fiziko-kémiai paraméterei mellett igen fontos szerepük van a biotikus 




2.5.  Az ektomikorrhizák erdészeti alkalmazása 
 
A erdık természetes ektomikorrhiza-együtteseinek vizsgálata mellett hihetetlenül megnıtt 
a mesterséges mikorrhizákkal kapcsolatos kutatások száma, mivel a mikorrhizált 
facsemetékkel való erdıtelepítés jelentıs gazdasági haszonnal járó, természetkímélı 
technológiának bizonyult, amit világszerte sikerrel alkalmaznak. Számos fafajra már jól 
bevált oltóanyag-elıállítási és gyökér-inokulálási 
módszereket dolgoztak ki (Brundrett és mts. 1996). 
A legfontosabbak ezek közül a fenyıfélékre és az 
eukaliptuszokra kialakított módszerek de jelentısek a 
tölggyel és akáccal folytatott kísérletek is 
(Malajczuk és mts. 1982, Thapar és Paliwal 1982). 
Ma már jól kidolgozott módszerek vannak, 
amelyekkel mesterséges körülmények között létre 
lehet hozni a mikorrhizakapcsolatot a gomba és a 
növénypartner között (Norris és mts. 1994) és 
különféle mikorrhizás oltóanyagok is kaphatók a 
nemzetközi kereskedelemben. A mesterségesen 
mikorrhizálás kétféle módon történhet: vagy a 
gombainokulumot keverik a talajba (spórakeverék, 






és ezután ültetik bele a növényeket, vagy pedig a növény gyökerét még a kiültetés elıtt 
beoltják a megfelelı gombával, és egy ideig konténerben nevelve alakítják ki gyökerén a 
mikorrhizát (2.16. ábra). Az erdıgazdálkodás szempontjából különösen nagy jelentıségő az 
ilyen csemeték alkalmazása az erdıtelepítésekben. Ilyenkor a fiatal növénykék, amelyek az 
átültetés következtében amúgy is erıs sokkot élnek át, semmi segítséget nem kapnak a 
megmaradáshoz, a túléléshez, mert az eredetileg mezıgazdaságilag hasznosított talajból 
hiányoznak a szükséges szimbionta gombák. A mesterségesen mikorrhizálás egyik legfıbb 
elınye, hogy a mikorrhizált facsemeték a kiültetési stresszel könnyebben megbirkóznak, 
hiszen víz- és tápanyag-felvételi kapacitásuk többszöröse a mikorrhiza nélküli növényének. 
Ezen kívül a kialakult mikorrhizaköpeny különleges mechanikai és fiziológiai védelmet nyújt 
a kórokozókkal (elsısorban a Phytophtora, Pythium, Fusarium, Cylindrocarpon és 
Rhizoctonia nemzetségekbe tartozó gombákkal) szemben, amelyek megpróbálnak behatolni a 
gyökér szöveteibe.  
Az Egyesült Államokban, Franciaországban, Kínában, Ausztráliában és Indonéziában 
végzett többszázezer hektáros erdısítések bizonyítják az elıre mikorrhizált csemetékkel 
történt erdıtelepítések nagyobb megmaradási százalékát, a csemeték erıteljesebb fejlıdését, 
és fıleg nagyobb szárazságtőrését (2.17. ábra). Különösen sikeresnek bizonyultak a 
mikorrhizás csemeték a kiirtott trópusi esıerdık újratelepítése során (ezekben gyakran VAM-
ot is használnak). Bizonyos esetekben ezeket a területeket a talaj leromlása miatt másként 
nem is sikerült újra erdısíteni. 
A mesterséges mikorrhizák kialakítására a leggyakrabban alkalmazott Pisolithus, 
Hebeloma, Laccaria, Scleroderma, Suillus, Rhizopogon, Paxillus, Amanita, Cantharellus, 
Cenococcum és Hasterangium fajok mellett sikerrel használják a Thelephorales rend egyes 
fajait is, elsısorban a Thelephora 
terrestrist.(Cairney és Cham-
bers 1999). A világszerte 
gyakori tomentelloidok erdészeti 
alkalmazása is kézenfekvınek 
látszana, használatuk azonban 
nem terjedt el, mert 
tenyésztésükhöz további 
kísérletekre van szükség. 
(Erland és Taylor 1999).   2.17. ábra. Fenyıtelepítés Dél-Kínában. Elıtérben a mikorrhizált 
csemetékkel telepített terület, háttérben a mikorrhizálatlan kontroll 





Kevés sikeres kísérletet írtak le Tomentella fajokkal történt mikorrhizálásról. Ezek egyike egy 
Tomentella crinalis és Pinus sylvestris közötti in vitro mikorrhizarendszer kialakítása volt, 
amelyet bazidiospórából nyert steril micéliummal inokuláltak (Köljalg 1992). Raidl (1997) 
nem steril mikorrhizarendszert hozott létre T. ferruginea és Pinus sylvestris között. 
Reményteljes azonban az a Szenegálban végzett faiskolai kísérlet, amelynek során helyben 
izolált folyékony tomentelloid inokulummal sikerült Afzelia africana magoncokat 
mikorrhizálni (Diedhiou és mts. 2004). 
A mikorrhizált facsemetékkel történt sikeres erdıtelepítési kísérletek óriási irodalmát itt 
nem célunk áttekinteni, csupán néhány példán mutatjuk be ezeknek az eredményességét. 
Francia kísérletek szerint a Laccaria bicolorral mikorrhizált Pinus nigra csemeték esetén az 
átlagos megeredési százalék a nem mikorrizált kontrol 48 %-ával szemben az elsı tenyészeti 
évben 98 % volt (Le Tacon 1991). Egy amerikai erdıtelepítési kísérlet során Pisolithus 
tinctoriussal mikorrhizált erdei facsemeték (Pinus és Quercus fajok) megmaradásának és 
növekedésének többletét mérték különbözı termıhelyeken, és egyes esetekben akár 50 vagy 
80 %-os többletet is kimutattak a mikorrhizált növények javára (Marx és Cordell 1988). 
Pisolithus tinctorius-szal és Paxillus involutus-szal mikorrhizált bükk (Fagus sylvatica) 
csemeték esetében a növények hajtástérfogata a kontrol 172, illetve 158 %-a volt (Schmitz-
Zeitz 1996). Számos kísérlet bizonyítja, hogy a megmaradási arány javulása mellett a 
fokozott nitrogén- és foszforfelvételi képességük miatt a mikorrhizált facsemeték akár még 
évek múlva is jelentıs növekedési többletet mutatnak. Egy franciaországi ültetvényben 
Hebeloma cylindrosprummal és Pisolithus tinctoriussal végzett mikorrhizálás hatását 
vizsgálták Pinus pinaster csemeték földfeletti része nitrogén- és foszfortartalmának 
növekedésére és a kontrollhoz képest mindkét esetben szignifikáns többletet kaptak a 
mikorrhizált növényeknél, 10 hónappal a kiültetés után (Moussain és mts. 1979).  
A mesterséges mikorrhizálás gazdaságosságának az egyik legfontosabb összetevıje az 
eredési arány javulása. Ez a pozitív hatás természetesen nagyon sok tényezıtıl (talajtípus, 
fafaj, oltóanyag) függ, de annál fokozottabban jelentkezik, minél kedvezıtlenebbek a 
körülmények a csemete számára, hiszen annál jobban érvényesül a mikorrhiza védı hatása. 
Fontos azonban hangsúlyozni, hogy a fenti kísérletei eredmények a különbözı környezeti 
körülmények és fafajok esetében rendkívül nagy különbségeket mutattak. Mindez arra hívja 
fel a figyelmet, hogy az erdészeti mikorrhizálás hatékonyságát az adott terület, éghajlat, 
gazdanövény és gombapartner figyelembevételével, elızetes kísérletek alapján lehet csak 





3. Anyag és módszer 
 
 3.1. Mintavétel és győjteménykezelés 
 
Az ektomikorrhizás gyökereket tartalmazó talajmintákat random mintavételi módszerrel 
vettük, alkalmanként és vizsgálati területenként 3 ismétlésben. A talaj felsı, szerves anyagban 
gazdag rétegébıl  kb. 20x20x20 cm-es talajkockákat vágtunk ki éles késsel vagy ásóval (3.1. 
kép). Mivel a szomszédos fák gyökerei a talajmintában összekeverednek, feljegyeztük a 
mintavételi pont 10 m-es körzetében növı fafajokat, amelyek közül a késıbbiekben a 
gyökerek anatómiai jellegzetességei alapján kiválaszthatjuk a gazdanövényt. A kiásott 
gyökeres talajmintákat alufóliába csomagolva szállítottuk a laboratóriumba, ahol 4 °C-on 
tartottuk a feldolgozásig (de legfeljebb két hétig), Agerer (1991) szerint.  
A talajminta egy napig tartó beáztatása után a mikorrhizás gyökerek közül 9 mm 
lyukmérető szita fölött csapvízzel kimostuk a talajt, majd az azonnali, élı anyagon történı 
vizsgálatokhoz víz alatt tartottuk a gyökereket. A késıbb elvégezhetı mikroszkópos 
morfológiai vizsgálatokhoz a mikorrhizált 
gyökérvégeket FEA-oldatban (formaldehid, 70 
%-os etanol és jégecet 5:90:5 arányú 
keverékében) fixáltuk és győjtıfiolákban 
szobahımérsékleten tároltuk. A DNS-alapú 
vizsgálatokhoz morfotípusonként három, 
idegen hifáktól megtisztított mikorrhizált 
gyökércsúcsot helyeztünk 0,3 ml CTAB-puffert 
tartalmazó Eppendorf-csıbe. A puffer 
összetétele: 2% CTAB (hexadecil/cetil-trimetil-
ammónium-bromid)-, 20mM EDTA pH 8, 100 
mM Tris-HCl pH 9, és 1.4 mM NaCl. A 
CTAB-os mintákat 4-8 oC-on tároltuk. 
A szteromikroszkóppal szétválogatott 
morfotípusokat törzsszámmal láttuk el és a 





3.2. kép. Fiatal fehér nyáras a Dél-Alföldön, a 
kelebiai mintaterületen 
Természettudományi Múzeum Növénytárának (BP) győjteményében helyeztük el. A minták 
herbáriumi számait, lelıhelyi adatait és génbanki azonosító számait a már publikált 
ektomikorrhizák esetében a 4.1. fejezetben, a tomentelloid ektomikorrhizák esetében pedig az 
F1 táblázatban tüntettük fel. 
 
3.2. Győjtési helyszínek és idıpontok 
 
1997 és 2005 között Magyarország területérıl számos helyszínen győjtött, több mint 
550 ektomikorrhizás talajmintát dolgoztunk föl. A mintavételi helyek közül kiemeljük azt az 
ötöt, ahol rendszeres, több alkalommal történt, vagy több éven keresztül tartó, ismételt 
mintavételezések folytak. A helyszínek közül négy az Alföld területén található nyáras és 
tölgyes erdıtársulás, vagy homokpusztagyep (Tompa, Kelebia, Püspökladány, Fülöpháza) 
(3.2. és 3.3. kép), egy pedig a Bükk-hegységben lévı montán bükkös állomány volt (3.4. 
kép). Ezeken a területeken eddig nem történtek mikorrhiza vizsgálatok, az ott elıforduló 
gombafajokról azonban termıtestek alapján már születtek feldolgozások (Babosné 1973, 
Siller 2004 és Sántha és Orbán 2006). A területek rövid jellemzését az alábbiakban adjuk 
meg: 
3.2.1. Tompa 
A tompai mintavételi terület a szerb határ 
közelében, 120-130 m-es tengerszint feletti 
magasságon elhelyezkedı Populus alba állomány 
volt, amelyet egy autochton zonális Convallario-
Quercetum roboris társulás helyére telepítettek. Az 
éves átlagos csapadék 550 mm. A talaj löszös 
homok, viszonylag vastag (10 cm) moder 
humuszréteggel, ami 0,4 % meszet tartalmaz, a pH 
7.1-7.6 (Barna Tamás szóbeli közlése). A nyárfák 
elérik a 30 m-es magasságot, közéjük Acer negundo 
L., Celtis occidentalis L., Fraxinus excelsior L., 
Robinia pseudoacacia L., Sambucus nigra L.. és 
Ulmus laevis Pall. elegyedik. A területrıl 1997 és 
1999 között öt alkalommal győjtöttünk 






A kelebiai mintaterületet a tompaitól keletre mindössze 10 km távolságban található 
fiatal fehér nyárasban jelöltük ki (3.2. kép). A két terület tengerszint feletti magassága, 
fekvése és éghajlata tehát nagyon hasonló. Talajában azonban vékonyabb (4 cm) a humuszos 
réteg és 2.4-2.6 % meszet tartalmaz, a pH 7,9. A nyárfák magassága 15-20 m körüli és Celtis 
occidentalis, Crataegus monogyna Jacq., Robinia pseudoacacia és Prunus sp. elegyedik 
közéjük. A mintavételi idıpontok ugyanazok voltak, mint a tompai minták esetében. Ezeket a 
4.2. táblázat tartalmazza. 
 
3.2.3. Püspökladány 
Az ERTI Hotobágyi Nemzeti Parkhoz tartozó püspökladányi Kísérleti Állomásának 
területén három mintavételi pontot jelöltünk ki. A terület tengerszint feletti magassága 85-90 
m. Az átlagos évi csapadékmennyiség 526 mm. A vizsgált terület talaja szolonyeces réti 
csernozjom. 
Az 1. sz. mintavételi pont egy 1954-ben telepített Quercus robur állományban volt, 
amelynek cserjeszintjében Ligustrum vulgare, 
Rosa spp. és Fraxinus spp. fordult elı. A 2. sz. 
mintavételi pont fiatal, 1976-ban telepített Q. 
robur állomány volt, föként Fraxinus fajokkal a 
cserjeszintben. A 3. mintavételi pontot egy 1934-
bıl származó csertölgy állományban (Q. cerris) 
jelöltük ki, ahol a Rosa spp. mellett a cserjéket 
nagyobb arányban Prunus spinosa képviselte. A 
területen 1998 és 2001 között mindhárom 




A mintaterület a Kiskunsági Nemzeti 
Parkhoz tartozó fülöpházi homokpusztagyep nyílt 
része volt (Junipero-Festucetum vaginatae) (3.3. 
kép). A tengerszint feletti magasság kb. 200 m, a 
3.3. kép. A fülöpházi homokpusztagyep a 
Fumana procumbens és a Helianthemum 





3.4. kép. A mintavételi terület a bükki İserdıben  
talaj homok. Itteni győjtésünk célja a gyepben élı egyes fásszárú törpecserjék (Fumana 
procumbens, Helianthemum ovatum) ektomikorrhiza-kapcsolatainak feltárása volt. Itt nem 
folytattunk rendszeres győjtést, csak néhány mintavétel történt, amelyek során egy-egy 
napvirág példány gyökérzetének egy részét távolítottuk el. Az innen leírt ektomikorrhizákat 
szokatlanul nagy (50-80 cm-es) talajmélységben találtuk meg.  
 
3.2.5. Bükk-İserdı 
 A Bükki Nemzeti Parkhoz tartozó 
szigorúan védett İserdı Rezervátum 830–850 
m magasságban elhelyezkedı, autochton 
montán bükkös állomány (3.4. kép), amelyben 
1942 óta nem folytatnak mővelést. Talaja 
mészkövön kialakult, enyhén savas erdei talaj 
(pH 5,4-5,0). A lombkoronaszintet kizárólag a 
bükk (Fagus sylvatica L.) alkotja, alatta 
szórványosan juhar (Acer pseudoplatanus, A. 
platanoides) vagy magas kıris (Fraxinus 
excelsior) fordul elı. A mintavételi idıpontokat 
a 4.7. táblázat tartalmazza. 
 
 
3.3. Az abundancia becslése 
Mivel vizsgálataink célja elsıdlegesen a hazai ektomikorrhiza közösségek tipikus 
tagjainak megismerése volt, nem végeztünk kvantitatív felméréseket. Vizsgáltuk azonban a 
talajmintákon belül az egyes ektomikorrhiza morfotípusok relatív gyakoriságát, amit a 
Gardes és Bruns (1996) által közölt szemikvantitatív módszerrel végeztünk el, kisebb 
módosításokkal (Jakucs 2002). Ennek során a talajmintákban megbecsültük az egyes 
morfológiai típusokhoz tartozó mikorrhizavégeknek az összes mikorrhizált gyökérvéghez 
viszonyított arányát és ezt az azonos területen és idıpontban győjtött három-három minta 
között átlagoltuk. Hangsúlyozzuk azonban, hogy az így kapott eredményeket a mikorrhizák 
mozaikszerő térbeli elterjedése miatt nem vonatkoztathatjuk a vizsgált területek egészére, 
csupán magára a talajmintára. Arra vonatkozóan azonban ezek az adatok is nyújtanak némi 





ha több talajmintában és több egymás utáni mintavételi idıpontban hasonló gyakorisági 
értékeket mutat.  
Az alábbi négy abundancia-kategóriát állítottuk fel: 
A – minor komponens: a mikorrhizált gyökérvégek kevesebb, mint 10 %-át teszi ki; 
B – kisebbségi kodomináns: a mikorrhizált gyökérvégek 10-50 %-át teszi ki; 
C – többségi kodomináns: a mikorrhizált gyökérvégek 50-90 %-át teszi ki; 
D – domináns: a mikorrhizált gyökérvégek több, mint 90 %-át teszi ki. 
 
3.4.  Morfológia-anatómiai és hisztokémiai módszerek  
 
Az ektomikorrhizák morfológiai-anatómiai vizsgálata során az Agerer (1991) által 
bevezetett, a nemzetközi gyakorlatban általánosan elfogadott, egységes módszertani 
protokollt követtük.  
Ezek egy részét élı mikorrhizákon kell elvégezni. A talajmintákból kimosott 
mikorrhizákat hőtıszekrényben, vízben tárolva mindössze két-három napig lehet eltartani 
morfológiai változások nélkül, ezért az élı anyagon történı vizsgálatokat a mintavételt 
követıen haladéktalanul el kell végezni.  
 
Az élı mikorrhizákon végzendı vizsgálatok a következık: 
 
3.4.1. Sztereomikroszkópos vizsgálatok 
A talajtól kimosott ektomikorrhizákat 
Petri-csészében, víz alá merítetve OLYMPUS 
SZX9 típusú sztereomikroszkóp alatt, kis 
nagyítás mellett (10x-25x) válogattuk szét 
morfotípusokra (3.5. kép), majd a 
mikorrhizákról szabadkézi habitusrajz és 
fényképfelvétel készült. A fényképek 
készítésénél napfény spektrumú megvilágítást 
és fekete hátteret kell alkalmazni. Ezután 
meghatároztuk a mikorrhiza színét, elágazási 
típusát, a végágak alakját és milliméterskála 
segítségével megmértük az elágazási rendszer, 






a fıágak és a végágak hosszát és átmérıjét.  50x-es nagyítás mellett megvizsgáltuk a 
mikorrhizaköpeny felszíni sajátságait, a rhizomorfák és a kiágazó hifák méretét, alakját és 
kapcsolatát a köpennyel. 
 
3.4.2. Köpeny- és rhizomorfa preparátumok készítése 
A fénymikroszkópos vizsgálatok céljára az élı vagy fixált mikorrhizákból 
köpenypreparátumokat készítettünk. Sztereomikroszkóp alatt, 50x-es nagyítás mellett a 
vízcseppben tárgylemezre helyezett gyökércsúcsról finom csipesz és vékony bonctő vagy 
rovartő segítségével óvatosan lehántottuk a gombaköpenyt vagy annak egyes darabjait. Ez a 
mővelet rendkívüli türelmet, ügyességet és gyakorlatot kíván. A köpenydarabokat vízben 
vagy 90%-os tejsavban fedtük le és keretezés nélkül használtuk a mikroszópi vizsgálatokhoz. 
Hasonló módon jártunk el a rhizomorfák darabjaiból készült preparátumok esetében is. A 
100x immerziós objektívekkel történı vizsgálatokhoz nagymérető (24x32 mm) fedılemezt 
használtunk, hogy megakadályozzuk a fedılemez elcsúszását valamint az immerziós olaj és a  
tejsav keveredését.  
 
3.4.3. Kémiai színreakciók 
Az ektomikorrhizák jellemzésében fontos kémiai színreakciókat élı anyagból, vízben 
frissen készített köpenypreparátumokon végeztük. A reagensek hozzáadása elıtt a 
preparátumokról gondosan leitattuk a vizet, majd a reagenst rájuk cseppentve fedtük le 
azokat. Egyes színreakcióknál (pl. szulfovanillin) a lefedett preparátumon a reagenst 
szőrıpapírcsík segítségével átszívattuk.  
A reakciók eredményét fénymikroszkópban, napfény spektrumú megvilágítás mellett 
vizsgáltuk (Agerer 1991).  













3.1. táblázat. Az ektomikorrhizák jellemzésére használt legfontosabb kémiai 
színreakciók 
 
3.4.4. Fagyasztott metszetek készítése 
Az ektomikorrhizák egyes jellemzıinek (pl. a köpeny vastagsága, a Hartig-háló 
fejlettsége) gyors vizsgálatára élı vagy fixált anyagból készített, fagyasztott metszeteket 
használtunk.  A fixált minta esetében a sav eltávolítása érdekében elızetesen 1%-os vizes 
glicerinben történı, 60 perces áztatás szükséges. A kriotóm tárgyasztalán vízcseppbe 
fagyasztott mikorrhizákból C-késsel 10-35 µm vastag kereszt- vagy hosszmetszeteket 
készítettünk, amelyeket vízben vagy 
tejsavban lefedve festés nélkül, vagy 
0,1%-os anilinkékkel festve vizsgáltunk 
fénymikroszkóppal (3.6. kép). A 
kriotómos metszetek alkalmasak a 
mikorrhiza autofluoreszcenciájának és 
a gazdanövény gyökéranatómiájának 
vizsgálatára is, ami a növénypartner 
mikroszkópos meghatározásának 
alapját képezi.  
 




1 % I + 3 % KI (d. víz + 
klorálhidrát) 
lilásfekete 




1 % (45% ecetsav) piros 
guajak 15 % ( 70 %- etanol)  
brillant krezilkék 0,1 %  (d. víz) kék, zöld 
tejsavas gyapotkék 0,1 % (90 % tejsav) kék 
etanol 70 % (d. víz) halványodik 
FeSO4  10 % FeSO4 (d.víz + néhány csepp 
cc. H2SO4 
zöld 
formalin 40 % (d. víz) változik 
tejsav 90 % (d. víz) kék 
Sudan III 1 % (etanol) piros 
szulfo-vanillin 
(tejnedvre) 
vanillin kristályok (cc. H2SO4)  kék, ibolya, fekete 
toluidinkék 1 % (d. víz) kék 
3.6. kép. Ektomikorrhiza fagyasztó mikrotommal készített 





3.4.5. Autofluoreszcencia vizsgálatok 
Egyes ektomikorrhizákra jellemzı, hogy autofluoreszcenciát mutatnak. A köpeny egyes 
rétegei és a rizomorfák különbözı hullámhosszúságú fénnyel gerjesztve különbözı színekben 
fluoreszkálhatnak.  A vizsgálatokat élı anyagból készült, 10-25 µm vastagságú, festetlen 
kriotómos metszeteken, vízben lefedve végeztük. Fluoreszcens mikroszkóppal (LEITZ) 
meghatároztuk az egyes rétegek autofluoreszcenciájának a színét 340-380, 450-490 és 530-
560 nm-es hullámhosszakon, ultraibolya, kék és zöld szőrık segítségével. 
 
Az alább következı vizsgálatokhoz már nem szükséges élı mikorrhiza, ezeket fixált 
anyagon is elvégezhetjük. 
 
3.4.6. Tartósított metszetek készítése 
Az ektomikorrhiz fixált ektomikorrhizákból Historesin mőgyantába ágyazott, tartósított 
metszeteket is készítettünk. A beágyazáshoz levegıtıl záró kiöntı formát használtunk. A 
folyamat a gyártó utasításai szerint történt (LEICA HISTORESIN Embedding Kit), a 
következı lépésekben: 
1. részleges víztelenítés 30-30 percig 20%, 50%, 70% és 96 % etanolt tartalmazó, 
felszálló alkoholsorozatban 
2.  6 órás inkubáció Historesin infiltráló oldat és 96% etanol 1:1 elegyében 
3. 24 órás inkubáció tiszta infiltráló oldatban 
4. a mikorrhizák beágyazása a szilárdító 
komponenst is tartalmazó mőgyantába, a 
mintákat a kiöntı formában megfelelıen 
orientálva 
5. a mőgyanta 12-24 órás polime-
rizációja  
A mőgyantába ágyazott mintákból 
mikrotómmal 4-5 µm vastagságú 
sorozatmetszeteket készítettünk. A 
metszeteket tárgylemezen vízcseppben 
elrendeztük, majd beszárítottuk és festés 
nélkül, Entellannal fedtük le. 
 
 
3.7. kép. Ektomikorrhizaköpeny és felszíni 





3.9. kép. Mikroszkópi rajz készítése rajztükörrel 
 
3.4.7. Fénymikroszkópos anatómiai vizsgálatok (DIC, PhC) 
A köpenypreparátumokat, a hrizomorfákat és a kiágazó elemek (hifák, cisztídiumok) 
anatómiáját LEITZ és OLYMPUS BX51 típusú fénymikroszkóppal, 100x immerziós 
objektívvel, differenciál-interferenciakontraszt (Nomarski-DIC) beállítás mellett vizsgáltuk. 
Ez a módszer alkalmas a köpeny szerkezetének metszés nélküli vizsgálatára (3.7. kép). A 
köpenypreparátumokat felülnézetben vizsgáltuk, az egyes rétegeket, mint optikai síkokat, 
külön-külön élesre állítva. Az anatómiai sajátságok (pl. a köpeny, a hifák színe, az 
elágazások, a csatok és az anasztomózisok típusa) feljegyzése mellett kalibrált okulár 
mikrométer segítségével elvégeztük a 
szükséges morfometriai méréseket (pl. a 
hifák átmérıje, sejtfalak vastagsága, a 
szeptumok távolsága). 
A beágyazott, festetlen mikorrhiza 
kereszt- és hosszmetszeteket 
fáziskontraszt (PhC) módban, 40x, 60x 
és 100x immerziós objektívekkel 
vizsgáltuk (3.8. kép). Ezek a metszetek 
alkalmasak a köpeny metszetének, a 
vastagabb rhizomorfák szerkezetének, 
illetve az elsısorban a növénypartnertıl függı jellegzetességeknek, mint a Hartig-háló, a 
gyökércsúcs, a tannin sejtek, a gyökér kéregsejtek alakjának és méretének vizsgálatára.   
 
3.4.8. Mikroszkópos rajz- és fotodokumentáció 
A preparátumokat DIC 
beállítás mellett, rajztükör 
segítségével készített mikroszkópi 
rajzokkal, fekete-fehér mikroszkópos 
fényképfelvételekkel (AGFAPAN 
APX 25 filmre), illetve digitális 
kamerával (OLYMPUS C-4040 
ZOOM) készült színes képekkel 
dokumentáltuk. A mikroszkópi rajz a 
3.8. kép. Ektomikorrhiza hosszmetszet részlete a 
köpennyel és a Hartig-hálóval. Beágyazott, festetlen 





fényképeknél jóval több információt ad a mikorrhiza szerkezetrıl, mert míg a fényképen csak 
egyetlen optikai síkot állíthatunk élesre, a rajzon folyamatos élesre állítás mellett követhetjük 
az egyes vonalak folytatását más mélységben is. Minthogy az ektomikorrhizák vizsgálatához 
1000x-es nagyítás szükséges, a mélységélesség már olyan kicsi, hogy a foto esetében csak a 
kép kis részlete lesz éles. Ezt a problémát a rajz készítése kiküszöböli. Bár ez idıigényes és 
alkalmazásához némi gyakorlat is szükséges, a modern DIC mikroszkópok megfelelı 
képalkotása és megvilágítási rendszere lehetıvé teszi ezeknek a finom struktúráknak a szinte 
térhatású ábrázolását (3.9. kép).  
Mivel a mikroszkópi rajzok az ektomikorrhizák anatómiai sajátságainak rögzítésében 
rendkívül informatívak, az új típusokat bemutató kiadvány, a Descriptions of 
Ectomycorrhizae a rajzokat a leírások mellett meg is követeli a publikációhoz. A Colour Atlas 
of Ectomycorrhizae c. periodika, amely az ektomikorrhizák szteromikroszkópos és fény-
mikroszkópos dokumentációját közli, ennek kiegészítésére szolgál.   
 
3.4.9. Scanning elektronmikroszkópos (SEM) vizsgálatok 
Az ektomikorrhizák anatómiai 
sajátságainak vizsgálatához nem feltétlenül 
szükséges a scanning elektronmikroszkópia, de 
egyes esetekben (pl. jellegzetes cisztídiumok és 
köpeny-, rhizomorfa- vagy hifafelszíni 
struktúrák térbeli megjelenítésére) hasznos lehet 
(3.10. kép). A SEM vizsgálatok céljára FEA-ban 
fixált mikorrhizás gyökércsúcsokat használtunk. 
A mintákat a felhasználás elıtt 3 órán át 0,1 M 
K-Na foszfát pufferben (pH 7.2) oldott. 1% 
OsO4-ban utófixáltuk. Az ugyanazon pufferrel 
történt kimosás után a gyökereket absz. etanolig 
emelkedı alkoholsorozatban víztelenítettük. Az absz. etalolt amilacetátra cseréltük, amit 
kritikuspont-szárítással távolítottunk el a gyökérbıl. Ezt követıen a kiszáradt minták 
felszínére aranyréteget gızöltettünk a védelem és a képminıség javítása érdekében. A 
vizsgálatokat és a SEM-képdokumentációt HITACHI 2360 N scanning 
electronmikroszkóppal végeztük 20 és 25 kV gyorsító feszültségen. 
 
 







3.4.10. Az ektomikorrhizák és a gazdanövények morfológiai meghatározása 
Az ektomikorrhizák termıtest nélküli, nemzetségi szintő meghatározására gyakran az 
anatómiai jellegzetességek már önmagukban is elégségesek. A pontos, faji szintő 
meghatározáshoz azonban a mikroszkópos vizsgálatok csak kivételesen (pl. egyes tipikus 
cisztídiumok megléte esetén) megfelelık. Ha azonban az ektomikorrhizákat tartalmazó 
talajmintát eredeti helyzetben megırzött termıtestekkel együtt győjtjük, ritka esetekben 
lehetıség van a mikorrhiza azonosítására, ha az óvatosan kezelt talajmintán belül 
sztereomikroszkóp alatt közvetlen rhizomorfa- vagy hifakapcsolatokat tudunk kimutatni a 
mikorrhiza és a termıtest bázisa között, és az azonosságot az anatómiai bélyegek is 
megerısítik. Ez esetben a meghatározás gomba határozókönyvek segítségével, a termıtest 
alapján történik.  
Anatómiai módszerekkel, a mikorrhizás gyökér natív vagy festett, fagyasztott 
metszeteinek szövettani sajátságai (elsısorban a tracheák sejtfalvastagodásai és harántfalai) 
alapján a gazdanövény is meghatározható nemzetségi szinten, gyökér-határozókulcsok (pl. a 
Colour Atlas of Ectomycorrhizae függelékében található kulcs) segítségével. Ezt az 
azonosítást segíti, hogy már a terepen feljegyezzük a minta környezetében elıforduló, 
lehetséges növénypartnereket, amelyekbıl választani kell.  
 
3.5. Molekuláris taxonómiai módszerek 
 
3.5.1. DNS-kinyerés  
A DNS kinyerése és amplifikálása során Gardes és mts. (1991) eljárását követtük 
kisebb módosításokkal (Kovács és mts. 2001). 
Az idegen hifáktól megtisztított mikorrhizavégeket feltáró pufferben (2 % CTAB, 20 
mM EDTA pH 8, 100 mM Tris-HCl pH 9, 1,4 mM NaCl) steril kvarchomok jelenlétében 
gondosan eldörzsöltük egy Eppendorf-csıben. Az összekevert mintákat 45 percen át 60 °C-on 
inkubáltuk. Ezt követıen a csövekhez a fehérjék denaturálásának érdekében 400 µl 
kloroformot adtunk, és gondosan összeráztuk tartalmukat. 10 percen át, percenként 12.000-es 
fordulatszámmal (rpm) végzett centrifugálás után (JOUAN MR 18.22,  
6 cm-es sugár) a felülúszót új Eppendorf-csövekbe pipettáztuk át, melyeket ismét 400 µl 
kloroformmal extraháltunk, és megismételtük a centrifugálást (10 perc, 12.000 rpm). Ezt 





fázisból se kloroform, se egyéb szennyezés ne juthasson az új csıbe. 1 ml absz. etanol 
hozzáadását követıen legalább egy éjszakán át –20 °C-on tartottuk a mintákat. 
Az etanollal lecsapott DNS-t 30 percen át 13.000 rpm fordulaton centrifugáltuk, majd 
elöntöttük a folyadékfázist. A kinyert nukleinsavat kétszer mostuk át hőtött, 80 %-os 
etanollal; mindkét mosás után 10 percig, 12.000 rpm fordulatszámú centrifugálással 
ülepítettük a csapadékot. A második mosást követıen az elöntött etanol-oldatot már nem 
pótoltuk, a DNS-t szobahımérsékleten beszárítottuk. Végezetül 40 µl steril, ultratiszta vízben 
oldottuk fel a nukleinsavat, amit a további vizsgálatokig – 20 °C-on tároltunk. 
Az idegen DNS-kontamináció elkerülése végett és hogy megakadályozzuk a 
környezetben jelen levı DNS-bontó enzimek (DNázok) oldatba jutását, végig steril 
eszközökkel, gumikesztyőben dolgoztunk. 
 
 3.5.2. DNS-amplifikáció (PCR)  
Az rDNS ITS-régiójának amplifikálását polimeráz láncreakcióval (PCR) végeztük el 
ITS4 – ITS1f primerpár felhasználásával, Gardes és Bruns (1993) metódusa szerint. A 
reakcióelegy 2 µl 10-szeres töménységő, Mg2+-t is tartalmazó PCR-puffert (SIGMA), 200-200 
µM dATP-t, dTT-t, dGTP-t és dCTP-t (SIGMA), 0,5-0,5 µM primert és 1 egységnyi Taq-
polimerázt (RedTaqTM, SIGMA) tartalmazott, az 50-100-szorosára hígított DNS-extraktum 
mellett. Az optimális hígítást mintánként, elızetes vizsgálatok segítségével határoztuk meg. A 
PCR során (HYBAID PCR Sprint Temperature Cycling System) az 5 percig tartó, 95 °C-on 
végzett denaturációt követıen 36-szor 
ismételtük meg a következı ciklust: 1 
perc denaturáció 95 °C-on, 20 
másodperc primerbekötés 55 °C-on, 2 
perc polimerizáció 72 °C-on. A 
reakciót 14 percig tartó polimerizáció 
zárta le, ami után mintáinkat 4 °C-on 
tartottuk a további vizsgálatokig. A 
reakció sikerességét 1%-os agaróz 
gélben végzett elektroforézis 
segítségével vizsgáltuk, etídium-
bromidos festés mellett, UV-
detektálással.  3.11. kép. A Rhizopogon vulgaris var. intermedius termıtest és 
mikorrhiza azonosítása ITS RFLP analízissel. Jelölés: 1.12.13. 
Bázispárstandard, 2. Termıtest 3. Mikorrhiza PCR termék, 4.5. 





 3.5.3. RFLP-analízis 
Amennyiben a mintavétel során az ektomikorrhizával feltételezhetıen azonosítható 
termıtestet találunk, az azonosságot az amplifikált DNS ITS szakaszainak RFLP-vel történı 
összehasonlítása révén is igazolhatjuk. Ez a módszer gyorsabb és olcsóbb, mint a 
szekvenciaanalízis. Az ITS 1 és ITS 4 primerekkel történt felszaporítás után mind a 
termıtestbıl, mind a mikorrhizából származó DNS-szakaszt legalább négy restrikciós 
enzimmel (ALU I, EcoRI, Hinf I, Taq I) emésztettük (White és mts. 1990, Gardes és Bruns 
1993). A fragmentumokat a PCR termék ellenırzésére használt módszer szerint, agaróz 
gélelektroforézissel megfuttattuk. Ha a termıtest és a mikorrhiza összes megfelelı restrikciós 
fragmentjének a hossza (3-5 %-os hibát feltételezve) megegyezett, akkor azokat azonos fajhoz 
tartozónak tekintettük, amennyiben ezt morfológiai bélyegek is alátámasztották (3.11. kép).   
 
3.5.4. Nukleotidszekvencia-analízis 
A direkt szekvenáláshoz PCR Clean Up-M kit (Viogene) segítségével tisztítottuk a 
PCR-terméket. A ciklikus szekvenálási reakciót az ABI PRISM BigDye Terminator Kit 
(Perkin Elmer) felhasználásával végeztük, a kiértékelést az ABI PRISM 3100 Genetic 
Analyser készülékkel hajtottuk végre, a gyártó utasításai szerint. A kiválasztott génszakasz 
szekvenálását a PCR-hez használt primerekkel mindkét irányban elvégeztük. 
 
3.5.5. Filogenetikai analízis 
A DNS-szekvenciák szerkesztését, pontosítását a GeneStudioTM Professional 
programcsomag 1.03.59 verziójának Contig editor alprogramjával végeztük el. A GenBank 
adatbázisból a minta-szekvenciákhoz közeli szekvenciákat BLAST algoritmussal (Altschul és 
mts. 1990) kerestük ki, majd ezeket ClustalX program felhasználásával (Thompson és mts. 
1997) illesztettük a saját szekvenciáinkkal.  
A mikorrhizák rendszertani kapcsolatainak felderítéséhez távolság és karakter alapú 
módszereket egyaránt felhasználtunk. Mindkét típusú filogenetikai elemzést a PAUP* 
program 4.0 beta verziója (Swofford 1998) segítségével végeztük. Az algoritmikus neighbor-
joining módszer (Saitou és Nei 1987) esetében Hasegawa, Kishino és Yano szubsztitúciós 
modelljén alapuló távolságindexet (HKY85) alkalmaztuk (Hasegawa és mts. 1985).  
Karakter-alapú elemzésünk egyrészt a maximális parszimónia elvét követte. Ennek 
során a nukleotidpozíciókat rendezetlen, súlyozás nélküli karaktereknek tekintettük. Az 
inszerciós helyeket („gap”) ötödik karaktertípusként értelmeztük. A heurisztikus topológia-





állítottuk elı. Az optimális topológiát „metszés-újraegyesítés” („tree bissection and 
reconnection”, TBR) algoritmussal kerestük. A heurisztikus keresést hússzor ismételtük meg. 
Az adatok elemzését maximum likelihood módszerrel is elvégeztük. A módszerhez 
szükséges paramétereket (evolúciós modell, bázisgyakoriságok, a gamma-eloszlás alak-
paramétere, az invariáns helyek aránya) hierarchikus valószínőségi-arányteszttel végeztük a 
Modeltest 3.0 program (Posada és Crandall 1998) alkalmazásával. A becsült paraméterek 
mellett a PAUP* program 4.0b verziójának (Swofford 1998) felhasználásával heurisztikus 
módszerrel kerestük a legvalószínőbb fát (a kiindulási fát lépésenkénti hozzávétellel állítottuk 
elı, a topológiát TBR-algoritmussal optimalizáltuk). A mikorrhizák molekuláris vizsgálata 
során gyökértelen fákat konstruáltunk. 
 A filogenetikai fák statisztikai próbáját bootstrap-analízissel végeztük (Felsenstein 
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N|SHQ\HQ HOKHO\H]NHGĘ ]VHODWLQV]HUĦ EHYRQDW
DPHO\EHQKiOy]DWRVVHMWPLQWi]DWOiWKDWy
ņ $ NOVĘ N|SHQ\UpWHJ F iEUD
SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV ViUJiV VHMWIDO~
HSLGHUPRLGVHMWHNEĘOiOO4WtSXV$JHUHU
 DPHO\HNQHN VHMWIDOD J\DNUDQ
HJ\HQHWOHQO YDVWDJRGRWW NL|EO|V|GĘ IHOV]tQN
VLPD7HMFV|YHNpVNLYiODV]WRWWSLJPHQWFVHSSHN
QLQFVHQHN $ VHMWHN V]iPD HJ\ [ P HV
 
QpJ\]HWEHQ  D VHMWIDODN  P YDVWDJRN $ WLSLNXV HSLGHUPRLG UpWHJ
NOVĘ PHJYDVWDJRGRWW pV ]VHODWLQL]iOyGRWW VHMWIDODL D IHOV]tQL PiWUL[EDQ KLIDKiOy]DWKR]
KDVRQOy DODN]DWRW PXWDWQDN ņ $ N|]pSVĘ N|SHQ\UpWHJ E iEUD SOHNWHQKLPDWLNXV QHP
PXWDW V]DEiO\RV PLQWi]DWRW D VHMWIDODN ViUJiVDN IHOV]tQN VLPD $ WHMFV|YHN  P
iWPpUĘMĦHN IpUHJV]HUĦHQ NDQ\DUJyVDN VĦUĦQ HOiJD]yN D V]HSWXPRN ULWNiN ņ $ EHOVĘ
N|SHQ\UpWHJ D iEUD SOHNWHQKLPDWLNXV D KLIiN KHO\HQNpQW FVLOODJV]HUĦHQ UHQGH]HWWHN
VHMWIDOXN KDOYiQ\ViUJD $ VHMWIDODN  P YDVWDJRN D PiWUL[ KLiQ\]LN $ VĦUĦQ HOiJD]y
IpUHJV]HUĦWHMFV|YHNHOĘIRUGXOQDNGHNLVHEED]iWPpUĘMNPPLQWDN|]pSVĘUpWHJEHQ































$ WHOMHV PLNRUUKL]D  pV  QPHV 89 IpQ\EHQ QHP PXWDW DXWRIOXRUHV]FHQFLiW $
N|SHQ\ NHUHV]WPHWV]HWH 89V]ĦUĘYHO  QP N|]|WW  KDWiUR]RWWDQNpN .pN V]ĦUĘYHO D





)DUNDVID 'yHUGĘ HOHJ\HV ENN|VEHQ    $ WDODMPLQWiW J\ĦMW|WWH $JHUHU 5
-DNXFV ( %UDWHN = $ PLNRUUKL]iW L]ROiOWD -DNXFV ( $JHUHU 5  $ PLNRUUKL]D






$] HNWRPLNRUUKL]D EDUQDJHV]WHQ\HEDUQD D FV~FVRNRQ pV D] |UHJHEE UpV]HNHQ V|WpWHEE
EDUQD D Ei]LVQiO ViUJiVDEE EDUQD $] HOiJD]iVL UHQGV]HU PRQRSRGLiOLV IpVĦVSLUDPLGiOLV
G~VDQHOiJD]y U|YLGGHPHJYDVWDJRGRWW HJ\HQHVYDJ\NLVVpJ|UEOWYpJHNNHO DPHO\HNQHN
IHOV]tQHVLPDIpQ\HVULWNiQiOOyPHUHYYDVWDJNLiJD]yKLIiNNDO.|SHQ\HYDVWDJIDO~EDUQD
DQJXOiULVVHMWHNEĘOIHOpSOĘSV]HXGRSDUHQKLPD/HJMHOOHP]ĘEEPHJNO|QE|]WHWĘEpO\HJHLD]
HJ\HQHV KRVV]~ YDVWDJ IDO~ EDUQD V]HSWXPRV GH FVDW QpONOL NLiJD]y KLIiN (]HNQHN D
IHOV]tQH UpV]EHQ VLPD UpV]EHQ V]HP|OFV|V (OiJD]iVDLN GHUpNV]|JĦHN YDJ\ <DODN~DN















UpWHJH YDVWDJIDO~ DQDV]WRPL]iOy DQJXOiULV VHMWHNNHO E $ KLIDFV~FV N|SHQ\H JUDQXOXPRNDW WDUWDOPD]y
DQJXOiULV VHMWHNNHOF$NLiJD]yKLIiNDODSL VHMWMpKH]KDVRQOtWyYDVWDJIDO~VHMWHNDN|SHQ\ IHOV]tQpQG$
N|SHQ\N|]pSVĘUpWHJHH$N|SHQ\EHOVĘUpWHJHD$NLiJD]yKLIiNFV~FVDUiUDJDGWWDODMV]HPFVpNNHOE






DQJXOiULV N|SHQ\UpWHJ E D N|SHQ\ N|]pSVĘ UpWHJH F EHOVĘ
N|SHQ\UpWHJGKDELWXVH+DUWLJKiOyINLiJD]yKLIiN

ņ $ PLNRUUKL]D V]tQH EDUQDJHV]WHQ\HEDUQD D FV~FVRNRQ pV D] LGĘVHEE UpV]HNHQ
V|WpWEDUQDD]HOiJD]iVRNDODSMiQiOYLOiJRVDEEViUJiVEDUQDKDMOyņ$N|SHQ\ IHOV]tQHVLPD
IpQ\HV KHO\HQNpQW V]HUYHV WDODMUpV]HN ERUtWMiN $ YDVWDJ EDUQD NLiJD]y KLIiNWyO QDJ\RQ
ULWNiVDQJ\DSMDVņ5L]RPRUIiNQLQFVHQHN

$ N|SHQ\ DQDWyPLDL EpO\HJHL
IHOOQp]HWEHQ
$ NOVĘ N|SHQ\UpWHJ D
iEUD SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV
DQDV]WRPL]iOy DQJXOiULV VHMWHN
DONRWMiN $ OHJNOVĘ UpWHJEHQ D
VHMWHN IDOD HUĘVHQ PHJYDVWDJRGRWW
$ N|SHQ\ IHOV]tQpQ NO|QiOOy
NHUHN YDVWDJ IDO~ VHMWHN WDOiOKDWyN
.WtSXV $JHUHU  $
VHMWHN V]iPD HJ\ [ PHV
QpJ\]HWEHQ$VHMWHNiWPpUĘMH
 P $ VHMWIDODN EDUQiN
YDJ\ ViUJiN  P YDVWDJRN




iEUiN ņ $ N|]pSVĘ N|SHQ\UpWHJ
SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV
DQJXOiULVEyO HSLGHUPRLGED iWPHQĘ
VHMWHNNHO D VHMWHN IDOD EDUQiVViUJD
YDVWDJViJD   P V]iPXN  HJ\
[ PHV QpJ\]HWEHQ 







D $ N|SHQ\EĘO QDJ\ DODSL VHMWWHO HUHGĘ NLiJD]y KLIiN UDJDGyV
YpJHNNHO E HOiJD]y KLIiN UpV]EHQ D N|]pSVtNEDQ UpV]EHQ
IHOOHWLOHJ iEUi]ROYD V]HP|OFV|NNHO F KLIiN Q\LWRWW







ņ  $ NLiJD]y KLIiN
V]HSWXPDLJ\ĦUĦV]HUĦHNWiJ














HJ\HVpYHO HUHGQHN $ KLIiN
YpJHHJ\V]HUĦYDJ\HOiJD]y
KDVRQOy YDJ\ PpJ
YDVWDJDEE VHMWIDOODO PLQW D




YDJ\ GXUYiQ V]HP|OFV|V  P iWPpUĘMĦ OHQFVH DODN~ V]HP|OFV|N ERUtWMiN $ VLPD pV
V]HP|OFV|V V]DNDV]RN YiOWDNR]QDN D KLIiNRQ EHOO $ V]HP|OFV|V KLIiN J\DNUDQ D VLPD
V]DNDV]RNEyOHUHGQHNņ9DOyGLFLV]WLGLXPRN QLQFVHQHNGHDN|SHQ\ IHOV]tQpQHNNO|QiOOy




$ N|SHQ\  P YDVWDJ KiURP NO|QE|]Ę SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV UpWHJEĘO iOO $
N|SHQ\ DODWW D NDOLSWUD VHMWHN HUĘVHQ IpQ\W|UĘ PDUDGYiQ\L OiWKDWyN NO|Q|VHQ D FV~FV
N|]HOpEHQ$NOVĘUpWHJVHMWMHLQDJ\RNYDVWDJ IDO~DNDN|]pSVĘpVEHOVĘUpWHJEHQD VHMWHN
NHVNHQ\HEEHN pV D VHMWIDODN YpNRQ\DEEDN $ N|SHQ\  D FV~FVRQ   P YDVWDJ
V]HUNH]HWHKDVRQOyDN|SHQ\ W|EEL UpV]ppKH]ņ 7DQQLQVHMWHN QLQFVHQHNņ$NpUHJVHMWHNHW
SDUDHSLGHUPiOLV +DUWLJKiOy KDWiUROMD $ NpUHJVHMWHN UDGLiOLVDQ RYiOLVHOOLSWLNXV DODN~DN
IHUGpQ UHQGH]HWWHN UDGLiOLVDQ  P WDQJHQFLiOLVDQ  P PpUHWĦHN &&W  P
&&T $+DUWLJKiOyQpONOLEHOVĘEENpUHJVHMWHNFVDNQHPJ|PEDODN~DNiWPpUĘMN
Pņ$+DUWLJKiOy HiEUDIHOOQp]HWEHQWHQ\HUHVWtSXV~D OHEHQ\HNP





WHMVDYDV J\DSRWNpN D EULOODQW NUH]LONpN pV D IHQRO QHJDWtY UHDNFLyW PXWDW $ V]XOIRYDQLOOLQ




$ WHOMHV PLNRUUKL]D  pV  QPHV 89 IpQ\EHQ QHP PXWDW DXWRIOXRUHV]FHQFLiW $
N|SHQ\ PHWV]HWH 89V]ĦUĘYHO  QP N|]|WW YLOiJRVNpN KDWiUR]RWW IROWRNNDO .pN






J\HUW\iQRV W|OJ\HV    $ WDODMPLQWiW J\ĦMW|WWH %UDWHN = D PLNRUUKL]iW L]ROiOWD
-DNXFV ( 0HJKDWiUR]iV $ WHUPĘWHVWHW PHJKDWiUR]WD %UDWHN = $ WHUPĘWHVW pV PLNRUUKL]D




 iEUD  +HEHORPD DPPRSKLOXP %RKXV  )XPDQD
SURFXPEHQV 'XQ *U *RGU D KDELWXV E EHOVĘ
SOHNWHQKLPDWLNXV N|SHQ\UpWHJ F Q\tOW DQDV]WRPy]LV
U|YLG KtGGDO G NRQWDNW FVDW H HJ\V]HUĦ HOiJD]iV I
HOiJD]iV YLVV]DIRUGXOy FVDWWDO J LQWUDKLIiOLV KLID
N|]pSVĘUpWHJHWHMFV|YHNNHO





$] HNWRPLNRUUKL]D HJ\V]HUĦ YDJ\ ULWNiQ HOiJD]y V]tQH RNNHUWĘO EDUQiLJ YiOWR]KDW D
FV~FViQ YLOiJRVDEE D] LGĘVHEE UpV]HNHQ V|WpWHEE IHOV]tQH YDWWiV $ N|SHQ\ KiURP YpNRQ\
UpWHJEĘO iOO $ NOVĘ UpWHJ SOHNWHQKLPDWLNXV pV IHOV]tQpW ]VHODWLQV]HUĦ PiWUL[ ERUtWMD $
N|SHQ\ pV D EHOĘOH HUHGĘ FVDWRV NLiJD]y KLIiN N|]|WW IRO\DPDWRVViJ YDQ $ EHOVĘEE
N|SHQ\UpWHJHN iWPHQHWHW MHOHQWHQHN D SOHNWHQKLPDWLNXV pV D SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV WtSXV
N|]|WW5L]RPRUIiNpV V]OHUyFLXPRN QLQFVHQHN $VLPDNLiJD]yKLIiNG~VDQHOiJD]yYDWWiV
KiOy]DWRW NpSH]QHN DPL PHJN|WL D WDODMV]HPFVpNHW $ NLiJD]y KLIiN VĦUĦQ FVDWRVDN pV






$ PLNRUUKL]DUHQGV]HU   PP KRVV]~
HJ\V]HUĦ PRQRSRGLiOLVIpVĦV YDJ\
HOiJD]iV QpONOL D iEUD $ IĘ iJDN
 PP iWPpUĘMĦHN $ YpJiJDN
J|UEOWHN HQ\KpQ FVDYDURGRWWDN  PP
KRVV]~DN pV  PP iWPpUĘMĦHN ņ $
PLNRUUKL]DV]tQHRNNHUWĘOEDUQiLJYiOWR]LN
KDOYiQ\ RNNHU D FV~FVRNRQ pV D ILDWDO
UpV]HNHQ pV YLOiJRVEDUQD D] LGĘVHEE
UpV]HNHQ ņ $ YpJiJDN IHOV]tQH KDWiUR]RWW
D IHKpU YpNRQ\ NLiJD]y KLIiN D] HJpV]
PLNRUUKL]iW YDWWDV]HUĦHQ EHERUtWMiN ņ
5L]RPRUIiN QLQFVHQHN ņ  6]NOHUyFLXPRN
QLQFVHQHNņ&LV]WLGLXPRNQLQFVHQHN
 





 NpS $ +HEHORPD DPPRSKLOXP %RKXV  )XPDQD SURFXPEHQV 'XQ *U *RGU HNWRPLNRUUKL]D
DQDWyPLiMDD$N|SHQ\IHOV]tQpWERUtWyFVDWRVNLiJD]yKLIiNE$NOVĘN|SHQ\UpWHJFVDWRVKLIiNNDOF$
N|SHQ\ N|]pSVĘ UpWHJH G $ N|SHQ\ EHOVĘ UpWHJH D $ PLNRUUKL]D NHUHV]WPHWV]HWH E $ PLNRUUKL]D






 iEUD  +HEHORPD DPPRSKLOXP %RKXV 
)XPDQD SURFXPEHQV 'XQ *U *RG  D NOVĘ
N|SHQ\UpWHJ ]VHODWLQV]HUĦ PiWUL[V]DO D UDMWD
PHJUDJDGy WHODMV]HPFVpNNHO pV D EHOĘOH NLiJD]y
KLIiNNDO E D NLiJD]y KLIiN DQDV]WRPy]LVD F
EHOVĘN|SHQ\UpWHJ
$N|SHQ\DQDWyPLDLEpO\HJHLIHOOQp]HWEHQ
$ NOVĘ N|SHQ\UpWHJ D iEUD SOHNWHQKLPDWLNXV D IHOV]tQpW ]VHODWLQV]HUĦ PiWUL[
ERUtWMDDPLWDNLiJD]yKLIiNiWW|UQHNpVDPLWDODMV]HPFVpNHWUDJDV]W&WtSXV$JHUHU
 $ KLIiN KHQJHUHVHN  PP iWPpUĘMĦHN D VHMWIDODN  PP YDVWDJRN $ VHMWHN
V]tQWHOHQHN YDJ\ KDOYiQ\ ViUJiV VHMWIDO~DN $ KLIiN FVDWRVDN GH D FVDWRN D PiWUL[ DODWW
QHKH]HQ YHKHWĘN pV]UH LQNiEE D PiWUL[ I|Op NLQ|YĘ KLIiNRQ OiWKDWyN ņ  $ N|]pSVĘ
N|SHQ\UpWHJ F iEUD VĦUĦQ SOHNWHQKLPDWLNXV FVDNQHP SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV D KLIiN
V]DEiO\WDODQHOUHQGH]pVĦHNHJ\V]HUĦV]HSWXPDLNYDQQDNiWPpUĘMNPPIHOV]tQNVLPD$
VHMWIDODNPPYDVWDJRNV]tQWHOHQHNYDJ\KDOYiQ\ViUJiNņ$EHOVĘN|SHQ\UpWHJE
iEUD VĦUĦQ SOHNWHQKLPDWLNXV FVDNQHP SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV PLQWi]DW QpONOL $ KLIiN
iWPpUĘMHPP$VHMWIDODNPPYDVWDJRNV]tQWHOHQHNYDJ\KDOYiQ\ViUJiNņ$FV~FVL




5L]RPRUIiN  QLQFVHQHN ņ  $ NLiJD]y KLIiN
E pV FJ iEUiN QHP V]DEiO\RVDQ
HJ\HQHVHN D V]HSWXPRNQiO HQ\KpQ EHIĦ]|WWHN
ÈWPpUĘMNiOWDOiEDQPPDV]HSWXPRNWiYROViJD
PP $ KLIiN FVDWRVDN D] HJ\V]HUĦ V]HSWXP
ULWND $ FVDWRN QHP O\XNDVDN IHOOQp]HWEHQ
RYiOLVDN ROGDOQp]HWEHQ IpON|U DODN~DN PLQGNpW
LUiQ\EDQ RO\DQ V]pOHVHN PLQW D KLID 6HMWIDOXN
PPYDVWDJV]tQWHOHQVLPD IHOV]tQNUHQpKD
WDODMV]HPFVpNWDSDGQDN$]HOiJD]iVRNJ\DNRULDN
HI iEUD <DODN~DN HJ\ ROGDOiJJDO
V]HSWXPRQNpQW DPHO\ HJ\NpW KLIDiWPpUĘQ\LUH D
V]HSWXP DODWW iJD]LN NL $] DQDV]WRPy]LVRN
Q\LWRWWDNU|YLGKLGDWNpSH]QHNFiEUDYDJ\






$ N|SHQ\  PP YDVWDJ D FV~FViQ YDODPLYHO YpNRQ\DEE KiURP UpWHJHW OHKHW
EHQQHPHJNO|QE|]WHWQL$NOVĘUpWHJSOHNWHQKLPDWLNXVDVHMWHNWDQJHQFLiOLVDQPPpV
UDGLiOLVDQ PP KRVV]~DN $ N|]pSVĘ UpWHJ NRPSDNWDEE D KLIiN WDQJHQFLiOLVDQ PP
UDGLiOLVDQPPPpUHWĦHN$EHOVĘUpWHJVHMWMHL WDQJHQFLiOLVDQPPUDGLiOLVDQPP
HVHN ņ 7DQQLQ VHMWHN QLQFVHQHN ņ $ NpUHJVHMWHN PpUHWH pV DODNMD YiOWR]y WDQJHQFLiOLVDQ
PP UDGLiOLVDQ PP&&W PP &&T $+DUWLJKiOyYDO
N|UOYHWWNpUHJVHMWHNWDQJHQFLiOLVDQRYiOLVHOOLSWLNXVDODN~DNIHUGpQUHQGH]HWWHNņ$+DUWLJ
KiOy SDUDHSLGHUPiOLV KHO\HQNpQW SHULHSLGHUPiOLV $ KLIiN D NpUHJVHMWHN N|UO HJ\ VRUEDQ





$N|SHQ\SUHSDUiWXPRNEDQD)H62 D WHMVDYD.2+pVD 0HO]HUUHDJHQV QHJDWtY








LGĘSRQW .LVNXQViJL 1HP]HWL 3DUN )O|SKi]D KRPRNSXV]WDJ\HS -XQLSHUR)HVWXFHWXP
YDJLQDWDH WHUPĘWHVWHNNHO HJ\WW )XPDQD SURFXPEHQV DODWW  $ WDODMPLQWiW
J\ĦMW|WWH-DNXFV(%UDWHN=$PLNRUUKL]iW L]ROiOWD-DNXFV(0HJKDWiUR]iVWHUPĘWHVWHN


















LV $NpUHJVHMWHNN|UOFVDN QpKiQ\ KHO\HQ IHMOĘG|WWNLD V]DEiO\WDODQXO OHEHQ\H]HWW+DUWLJ
KiOy
0RUIROyJLDLEpO\HJHN
$ PLNRUUKL]DUHQGV]HU D iEUD
PRQRSRGLiOLVIpVĦV  PP KRVV]~
HJ\V]HUHVHQ HOiJD]y YDJ\ HOiJD]iV
QpONOL$IĘiJDNiWPpUĘMHPP$
YpJiJDN HJ\HQHVHN NLVVp J|UEOWHN YDJ\
FVDYDURGRWWDN KRVV]XN  PP
iWPpUĘMN  PP $ PLNRUUKL]D
IHOV]tQHKDWiUR]RWWDN|SHQ\QHPiWWHWV]Ę
W|EEQ\LUH VĦUĦQ YDWWiV HJ\HV KHO\HNHQ
OD]iQYDWWiVYDJ\IpQ\HVWDODMV]HPFVpNNHO
D IHOOHWpQ $ FV~FVRN KHQJHUHVHN YDJ\
NLVVpNLKHJ\HVHGĘNņ$PLNRUUKL]DV]tQH
RNNHU YDJ\ YLOiJRV EDUQD D FV~FVL
UpV]HNHQ UHQGV]HULQW V|WpWHEE EDUQD PLQW
D W|EEL UpV]HQ $] LGĘVHEE PLNRUUKL]D
EDUQDV]UNpVEDUQD QHP IHNHWHGLN ņ





iEUD ³+HOLDQWKHPLUKL]D KLUVXWD´  +HOLDQWKHPXP
RYDWXP 9LY 'XQ D KDELWXV EVĦUĦQ HOiJD]y NLiJD]y
KLIiN ]iUW YDJ\ Q\LWRWW DQDV]WRPy]LVRNNDO D KLIDFV~FV
N|]HOpEHQ F D N|SHQ\KH] QHP N|W|WW UL]RPRUIDV]HUĦ
KLIDN|WHJIHOV]tQHpVRSWLNDLPHWV]HWH
 
$ N|SHQ\ DQDWyPLDL EpO\HJHL
IHOOQp]HWEHQ
$ NOVĘ N|SHQ\UpWHJ D iEUD
SOHNWHQKLPDWLNXV V]DEiO\WDODQXO
UHQGH]HWW YDJ\ J\ĦUĦV]HUĦ
VWUXNW~UiNDW NpS]Ę KLIiNNDO $ pV %
WtSXV $JHUHU  $ N|SHQ\
NOVĘ KLIiL IRO\DPDWRV iWPHQHWHW
NpSH]QHNDNLiJD]yKLIiNNDO$KLIiN
KHQJHUHVHN YDJ\ iWPpUĘMN YiOWR]y
$] HOiJD]iVRN V]|JH NE RRV $
VHMWHN iWPpUĘMH  PP D
V]HSWXPRN WiYROViJD PP
D VHMWIDODN YDVWDJViJD  PP $
V]HSWXPRN IDOD XJ\DQRO\DQ YDVWDJ
PLQWDKLIiNp$VHMWHNQHPFVDWRVDN
V]tQWHOHQHN QLQFV EHQQN WDUWDORP
IHOV]tQN VLPD KHO\HQNpQW
WDODMV]HPFVpN YDQQDN UDMWD ņ $
N|]pSVĘ N|SHQ\UpWHJ E iEUD
VĦUĦ SOHNWHQKLPD FVDWRN QLQFVHQHN






$ NLiJD]y KLIiN V]tQWHOHQHN QHP FVDWRVDN 'ROLSyUXVV]HUĦ VWUXNW~UiN ILJ\HOKHWĘN PHJ




YDVWDJRN D FV~FVRNRQ XJ\DQ~J\ PLQW D KLIiN W|EEL UpV]HLQ $] DQDV]WRPy]LVRN KRVV]~
iEUD ³+HOLDQWKHPLUKL]D KLUVXWD´  +HOLDQWKHPXP
RYDWXP 9LY 'XQ D D N|SHQ\ SOHNWHQKLPDWLNXV NOVĘ
UpWHJH D NLiJD]y KLIiN IHOp IRO\DPDWRV iWPHQHWHW PXWDWy
IHOV]tQL KLIiNNDO E N|]pSVĘ N|SHQ\UpWHJ & EHOVĘ
N|SHQ\UpWHJ
 
V]HSWXPPDO HO]iUW YDJ\ U|YLG Q\LWRWW KLGDNDW NpSH]QHN $] DQDV]WRPy]LVRN D KLIDFV~FVRN
N|]HOpEHQ LV J\DNRULDN $] DQDV]WRPy]LVRN iWPpUĘMH pV IDOYDVWDJViJD PHJHJ\H]LN D





$ N|SHQ\  PP YDVWDJ NpW UpWHJUH NO|QO $ NOVĘ UpWHJ SOHNWHQKLPDWLNXV $
NLiJD]yKLIiNKiOy]DWDIRO\DPDWRVDQiWPHJ\DNRPSDNWN|SHQ\EH$KLIiNWDQJHQFLiOLVDQ
 PP UDGLiOLVDQ  PP PpUHWĦHN $ EHOVĘ UpWHJ SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV ņ 7DQQLQ
VHMWHNQLQFVHQHNņ$]HSLGHUPiOLVVHMWHNV]RURVDQNDSFVROyGQDNQLQFVUDMWXN+DUWLJKiOy$]
HSLGHUPLV]EĘOV]iUPD]yNXWLNXODGDUDERNDN|SHQ\EHiJ\D]yGYDOiWKDWyN$+DUWLJKiOyFVDN
D NpUHJVHMWHN NOVĘ VRUD N|UO IHMOĘG|WW NL GH HJ\HV KHO\HNHQ HJpV]HQ D] HQGRGHUPLV]LJ
EHKDWRO $ NpUHJVHMWHN V]|JOHWHVHN YDJ\ NHUHNGHGHN WDQJHQFLiOLVDQ  PP















0~]HXPL PLQWDV]iP %3  *\ĦMWpVL KHO\ pV LGĘSRQW )O|SKi]D .LVNXQViJL
1HP]HWL 3DUN FFD  PHV WHQJHUV]LQW IHOHWWL PDJDVViJEDQ V]i]D] KRPRNSXV]WDJ\HS
-XQLSHUR)HVWXFHWXP YDJLQDWDH iVYiQ\L WDODMiEyO $ WDODMPLQWiW J\ĦMW|WWH .RYiFV 0* pV
6]LJHWYiUL&V$PLNRUUKL]iWL]ROiOWD.RYiFV0*0HJKDWiUR]DWODQ
 
 iEUD  ,QRF\EH KHLPLL %RQ  )XPDQD SURFXPEHQV







$] HNWRPLNRUUKL]D V]tQH RNNHUWĘO EDUQiLJ WHUMHG IHOV]tQH OD]iQ YDWWiV $] HJ\V]HUĦ
HOiJD]iV QpONOL PLNRUUKL]DYpJHN HJ\HQHVHN YDJ\ HQ\KpQ J|UEOWHN FVDYDURGRWWDN $
YpNRQ\ SOHNWHQKLPDWLNXV N|SHQ\ KiURP UpWHJĦ $ NOVĘ UpWHJ ]VHODWLQL]iOW pV FVDW QpONOL
KLIiNEyO iOO $ EHOVĘEE UpWHJHN iWPHQHWHW PXWDWQDN D SOHNWHQKLPD pV D SV]HXGRSDUHQKLPD
N|]|WW  &LV]WLGLXPRN pV UL]RPRUIiN QLQFVHQHN  $ G~VDQ HOiJD]y NLiJD]y KLIiNQDN QDJ\
O\XNDVFVDWMDLN YDQQDND]HJ\V]HUĦV]HSWXPRNQDJ\RQ ULWNiN $]DQDV]WRPy]LVRN ULWNiNpV






PP KRVV]~ HOiJD]iV QpONOL YDJ\ QpKD
HJ\V]HUHVHQ HOiJD]y $ YpJiJDN
HJ\HQHVHN YDJ\ YDODPHO\HVW J|UEOWHN
 PP KRVV]~DN  PP
iWPpUĘMĦHN )HOV]tQN KDWiUR]RWW D
N|SHQ\ QHP iWOiWV]y IpQ\HV QDJ\RQ
ULWNiQYDWWiV$FV~FVRNKHQJHUHVHNYDJ\
HQ\KpQ GX]]DGWDN UDMWXN QpKiQ\
WDODMV]HPFVpYHO ņ $ PLNRUUKL]D V]tQH
KDOYiQ\ EDUQD YDJ\ RNNHUV]tQĦ D
FV~FVRN YDODPLYHO YLOiJRVDEEDN PLQW D
PLNRUUKL]D W|EEL UpV]H $] LGĘVHEE
PLNRUUKL]DUpV]HN EDUQiN YDJ\
V|WpWEDUQiN GH QHP IHNHWHGQHN $





 NpS $] ,QRF\EH KHLPLL %RQ  )XPDQD SURFXPEHQV 'XQ *U *RGU HNWRPLNRUUKL]D
V]WHUHRPLNURV]NySRV NpSH %DOUD D] HOiJD]iV QpONOL UHQGV]HU [ .|]pSHQ ILDWDO HQ\KpQ GX]]DGW
PLNRUUKL]DFV~FVRN[-REEUDNLVVpFVDYDURGRWWPLNRUUKL]DIHOV]tQpQDUiWDSDGWWDODMV]HPFVpNNHO[

 NpS $] ,QRF\EHKHLPLL%RQ)XPDQDSURFXPEHQV 'XQ*U*RGUHNWRPLNRUUKL]DDQDWyPLiMD
D $ N|SHQ\ D EHOĘOH HUHGĘ FVDWRV NLiJD]y KLIiNNDO E $ N|SHQ\ NOVĘ ]VHODWLQL]iOW UpWHJH






 iEUD   ,QRF\EH KHLPLL %RQ  )XPDQD SURFXPEHQV








DQ\DJJDO D KLIiN N|]|WW $ KLIiN
V]DEiO\WDODQXO UHQGH]HWWHN &WtSXV
$JHUHU  $ KLIiN
KHQJHUHVHN D V]HSWXPRNQiO HQ\KpQ
EHIĦ]|WWHN iWPpUĘMN  P
VHMWIDODLN  P YDVWDJRN $
V]HSWXPRN IDOD XJ\DQRO\DQ YDVWDJ
PLQW D KLIiNp $ VHMWIDODN ViUJiVDN
IHOV]tQN|Q UDJDGyV PDWUL[YDQDPL
WDODMV]HPFVpNHWpVEDNWpULXPRNDWN|W
PHJ $ N|SHQ\ KLIiL QHP FVDWRVDN
ņ $ N|]pSVĘ N|SHQ\UpWHJ D
iEUD VĦUĦQ SOHNWHQKLPDWLNXV
iWPHQHWHWPXWDWDSV]HXGRSDUHQKLPD
IHOp $ VHMWHN iWPpUĘMH   P D
VHMWIDODN ViUJiVDN   P
YDVWDJRN IHOV]tQN VLPD QLQFV
UDMWXNPDWUL[ņ$EHOVĘN|SHQ\UpWHJ
EiEUDVĦUĦSOHNWHQKLPDPLQW




5L]RPRUIiN D iEUD QLQFVHQHN ņ $ NLiJD]y KLIiN  F G pV F G iEUiN
V]tQWHOHQHN FVDWRVDN HJ\V]HUĦ V]HSWXPRN ULWNiQ OiWKDWyN $ KLIiN DODNMD QHP NO|QOHJHV
iWPpUĘMNP$V]HSWXPRNN|]|WWL WiYROViJPDKLIiNDV]HSWXPRNQiOHQ\KpQ
EHIĦ]|WWHN $] HOiJD]iVRN V]|JH NE  F G iEUD V]HSWXPRQNpQW HJ\ HOiJD]iV YDQ
DPHO\HJ\NpWKLIDiWPpUĘQ\LUHDV]HSWXPDODWWHUHG$KLIiNYpJHHJ\V]HUĦYDJ\W|EEV]|U|V










$ N|SHQ\  P YDVWDJ SOHNWHQKLPDWLNXV QHP NO|QO KDWiUR]RWW UpWHJHNUH $
FV~FVRQDN|SHQ\QDJ\RQYpNRQ\DJ\|NpUVYHJVHMWHNPDUDGYiQ\DLOiWKDWyNUDMWDņ7DQQLQ
VHMWHN QLQFVHQHN ņ $] HSLGHUPiOLV VHMWHNHW +DUWLJKiOy ERUtWMD H]HN WDQJHQFLiOLVDQ RYiOLV
HOOLSWLNXVDODN~DN IHUGpQUHQGH]HWWHN0pUHWNWDQJHQFLiOLVDQPUDGLiOLVDQ
 P &&W  P &&T  $ NpUHJVHMWHN L]RGLDPHWULNXVDN ņ $ +DUWLJKiOy
SDUDHSLGHUPiOLVHJ\HVKHO\HNHQQHP OiWKDWy$KLIiND]HSLGHUPLV]VHMWHNN|UOHJ\VRUEDQ
KHO\H]NHGQHN HO iWPpUĘMN  P )HOOQp]HWEHQ D VHMWHN ULWNiQ OHEHQ\H]HWWHN D
OHEHQ\HNPV]pOHVHN±+DXV]WyULXPRNQLQFVHQHNGHKHO\HQNpQWD+DUWLJKiOyYDOQHP










J\ĦMW|WWH -DNXFV(%UDWHN=$ PLNRUUKL]iW L]ROiOWD-DNXFV($ WHUPĘWHVWHWPHJKDWiUR]WD
%DERV/Qp$WHUPĘWHVWpVPLNRUUKL]DD]RQRVtWiVD+8PLQWiYDOYDOyD]RQRVViJDODSMiQ
'165)/3DQDOt]LVVHOW|UWpQW(J\pEWDQXOPiQ\R]RWWPLQWD%3+8)O|SKi]D














$] HNWRPLNRUUKL]D VLPD ViUJiVIHKpU PRQRSRGLiOLVSLUDPLGiOLV G~VDQ HOiJD]y HJ\HQHV
YDJ\ NLVVp KDMORWW YpJHNNHO $ N|SHQ\ SOHNWHQKLPDWLNXV D KLIiN N|]|WW ]VHODWLQV]HUĦ
PiWUL[V]DO $ IHOV]tQW IHKpU &DR[DOiW UR]HWWD NULVWiO\RN ERUtWMiN $ WHMFV|YHN IpUHJV]HUĦHN
iWPpUĘMN QHP HJ\HQOHWHV (J\HV KHO\HNHQ V|WpWNpN V]XOIRYDQLOOLQUHDNFLyW PXWDWQDN






PP KRVV]~ $ IĘiJDN  PP
iWPpUĘMĦHN $] iJYpJHN HJ\HQHVHN
YDJ\ HQ\KpQ KDMORWWDN KHQJHUHVHN
 PP KRVV]~DN pV  PP
iWPpUĘMĦHN ņ $ PLNRUUKL]D V]tQH
ViUJiVIHKpU D FV~FVRNRQ YLOiJRVDEE
D]LGĘVHEEUpV]HNHQLQNiEEEDUQiVDEE
$ J\|NpUVHMWHN QHP WĦQQHN iW D
N|SHQ\HQ ņ $ FV~FVRN IHOV]tQH VLPD
GH IHKpU UR]HWWD NULVWiO\RN ERUtWMiN $
NLiJD]y KLIiN QDJ\RQ ULWNiN ņ
5L]RPRUIiNQHPOiWKDWyN

$ N|SHQ\ DQDWyPLDL EpO\HJHL
IHOOQp]HWEHQ
$NOVĘN|SHQ\UpWHJ EiEUD
SOHNWHQKLPDWLNXV D KLIiNDW ]VHODWLQV]HUĦ PiWUL[ iJ\D]]D EH DPL D IHOV]tQW LV EHERUtWMD &
WtSXV $JHUHU  $ KLIiN KHQJHUHVHN D V]HSWXPRNQiO QHP EHIĦ]|WWHN $
KLIDUHQGV]HUGLIIHUHQFLiODWODQHJ\HVKHO\HNHQDKLIiNYLOOiVDQHOiJD]yN$VHMWHNiWPpUĘMH




 NpS $ /DFWDULXV FRQWURYHUVXV 3HUV  3RSXOXV DOED / HNWRPLNRUUKL]D V]WHUHRPLNURV]NySRV NpSH
%DOUD D PLNRUUKL]DUHQGV]HU [ .|]pSHQ D PRQRSRGLiOLVSLUDPLGiOLV HOiJD]iVL UHQGV]HU HJ\HQHV YDJ\
HQ\KpQKDMORWWYpJHNNHO[-REEUDDPLNRUUKL]DFV~FVDIHOV]tQpQIHKpUUR]HWWDNULVWiO\RNNDO[
 NpS $ /DFWDULXV FRQWURYHUVXV 3HUV  3RSXOXV DOED / HNWRPLNRUUKL]D DQDWyPLiMD D $ N|SHQ\
IHOV]tQH WDODMV]HPFVpNNHO pV IHKpU NULVWiO\RNNDO E $ N|SHQ\ NOVĘ ]VHODWLQL]iOW UpWHJH F $ NOVĘ
SOHNWHQKLPDWLNXV N|SHQ\UpWHJ D PiWUL[ DODWW G $ N|SHQ\ EHOVĘ UpWHJH  DE $ N|SHQ\ N|]pSVĘ UpWHJHL






 iEUD   /DFWDULXV FRQWURYHUVXV 3HUV  3RSXOXV




NpS]ĘGQHN F iEUD 7HMFV|YHN
QLQFVHQHN ņ $ N|]pSVĘ N|SHQ\UpWHJ
D iEUD SOHNWHQKLPDWLNXV D
KLIiN QDJ\REEDN PLQW D NOVĘ YDJ\ D
EHOVĘ UpWHJEHQ QHP PXWDWQDN
PLQWi]DWRW$VHMWHNiWPpUĘMHPP
D VHMWIDODN  PP YDVWDJRN $ KLIiN




EHOVĘ N|SHQ\UpWHJ E iEUD
SOHNWHQKLPDWLNXV D KLIiN QHP
UHQGH]ĘGQHN PLQWi]DWED $ VHMWHN
]VHODWLQV]HUĦ PiWUL[ED iJ\]RWWDN
iWPpUĘMN  PP WHMFV|YHN
QLQFVHQHN ņ $ FV~FVL N|SHQ\ RO\DQ









iJ\D]RWW D KLIiN WDQJHQFLiOLVDQ PP UDGLiOLVDQ PP PpUHWĦHN $ N|]pSVĘ UpWHJ
KLIiLWDQJHQFLiOLVDQPPUDGLiOLVDQPPHVHN$WHMFV|YHNiWPpUĘMHPP$
EHOVĘ UpWHJ KLIiLQDN PpUHWH  PP $ FV~FVL N|SHQ\  PP YDVWDJ ņ $]
HSLGHUPiOLVVHMWHN+DUWLJKiOyMDJ\HQJpQOHEHQ\H]HWWDVHMWHNQHNFVDNHJ\VRUiWYDJ\DQQDN
IHOpW YHV]L N|UO $] HSLGHUPLV]VHMWHN V]DEiO\WDODQXO L]RGLDPHWULNXVDN WDQJHQFLiOVDQ 
 PP UDGLiOLVDQ  PPHVHN (&W PP (&T  ņ $ +DUWLJKiOy
 




$N|SHQ\SUHSDUiWXPRNEDQD )H62 DJXDMDND.2+pVD WHMVDY QHJDWtY UHDNFLyW
PXWDW$0HO]HUUHDJHQVV]LQWpQQHJDWtYGHDWHMFV|YHNHWViUJiUDIHVWL$V]XOIRYDQLOOLQQQDOD




$ WHOMHV PLNRUUKL]D  pV  QPHV 89 IpQ\EHQ QHP PXWDW DXWRIOXRUHV]FHQFLiW $























 NpS $ ³4XHUFLUKL]D DOERYLRODFHD´ 4XHUFXV UREXU / HNWRPLNRUUKL]D V]WHUHRPLNURV]NySRV NpSH




NOVĘ UpWHJH KLIDKiOy]DWWDO E $ NOVĘ DQJXOiULV N|SHQ\UpWHJ F $ N|SHQ\ N|]pSVĘ UpWHJH G $ N|SHQ\













iEUD NHYpV  PP KRVV]~
PRQRSRGLiOLV V]DEiO\WDODQXO IpVĦV
HJ\V]HUĦHQ HOiJD]y YDJ\ NO|QiOOy
YpJEĘOiOO$IĘiJDNiWPpUĘMH
PP $ YpJiJDN HJ\HQHVHN HQ\KpQ
KDMORWWDN YDJ\ FVDYDUWDN  PP
KRVV]~DNpVPPiWPpUĘMĦHN
$ FV~FVRN GX]]DGWDN HQ\KpQ





$ N|SHQ\ DQDWyPLDL EpO\HJHL
IHOOQp]HWEHQ
$ NOVĘ N|SHQ\UpWHJ D iEUD
SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV DQJXOiULV
VHMWHNNHO DPHO\HNQHN IHOV]tQpQ
J\ĦUĦV]HUĦHQ UHQGH]HWW KLIiNEyO iOOy
KiOy]DW YDQ 3WtSXV $JHUHU 
  $ KiOy]DW VHMWMHL F iEUD
HJ\V]HUĦHN D KLIiN iWPpUĘMH PP
$ VHMWIDODN QHP YDVWDJRGRWWDN
V]tQWHOHQHND VHMWHNEHQQLQFVWDUWDORP
QHP FVDWRVDN  $] DQJXOiULV VHMWHN LV
V]tQWHOHQHN VHMWIDODLN  PP
YDVWDJRN IHOV]tQN|Q QLQFV PiWUL[ GH
VRNQDN D IHOV]tQpUH WDODMV]HPFVpN




D KLIiN DQDV]WRPy]LVD E EXQNy DODN~ pV J|PEV]HUĦHQ
NL|EO|V|GĘ  KLIDYpJHN F D NLiJD]y KLIiN KiOy]DWD D N|SHQ\
IHOV]tQpQWDODMV]HPFVpNNHO
ņ $ N|]pSVĘ N|SHQ\UpWHJ E iEUD SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV D VHMWHNEHQ QLQFV
WDUWDORP IHOV]tQN VLPD $ VHMWIDODN V]tQWHOHQHN PP YDVWDJRN (J\  [ PPHV
QpJ\]HWEHQ  VHMW YDQ ņ $ EHOVĘ N|SHQ\UpWHJ F iEUD iWPHQHWHW NpSH] D






HOiJD]iVRN pV LQWUDKLIiOLV KLIiN
QLQFVHQHN  $ NLiJD]y KLIiN





Q\LWRWWDN H]HN D KLIDFV~FVRN
N|]HOpEHQ LV PHJILJ\HOKHWĘN
D iEUD $ KLIiN iWPpUĘMH
 PP $ V]HSWXPRN
WiYROViJD  PP $ KLIiN D
V]HSWXPRNQiO HQ\KpQ EHIĦ]|WWHN
(J\HV KLIiN D N|]pSVĘ UpV]N|Q LV
GX]]DGDN N|Q\|NV]HUĦ NLQ|YpVHLN
LV YDQQDN $ VHMWIDODN  PP
YDVWDJRN$KLIDFV~FVRNHJ\V]HUĦHN
YDJ\ IHOI~MWDN HJ\HVHN DNiU
J|PEV]HUĦHN LV OHKHWQHN E
iEUD$FV~FVRNRQDVHMWIDORO\DQYDVWDJPLQWDKLIDW|EELUpV]pQDVHMWHNV]tQWHOHQHNQHP







PPHV KLIiNEyO iOOy IHOV]tQL KiOy]DW NO|QtWKHWĘ HO EHQQH $ NOVĘ UpWHJ
SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV WDQJHQFLiOLVDQ  PP UDGLiOLVDQ  PPHV VHMWHNEĘO iOO $
N|]pSVĘ UpWHJ VHMWMHL WDQJHQFLiOLVDQ  PP UDGLiOLVDQ  PPHV PpUHWĦHN $ EHOVĘ
UpWHJEHQ WDQJHQFLiOLVDQPPHV UDGLiOLVDQPPHVVHMWHN YDQQDNņ7DQQLQ VHMWHN
QLQFVHQHN ņ $] HSLGHUPiOLV VHMWHN WDQJHQFLiOLVDQ  PP UDGLiOLVDQ  PPHVHN
&&W  PP &&T   $] HSLGHUPLV] VHMWHN UDGLiOLVDQ RYiOLVDN KHQJHUHVHN IHUGpQ









$ N|SHQ\ PHWV]HWH PLQGHQ UpWHJ 89V]ĦUĘYHO  QP N|]|WW YLOiJRV NpN NpN











$] HNWRPLNRUUKL]D ViUJiVROLY]|OG PRQRSRGLiOLVIpVĦV HOiJD]iVL UHQGV]HUĦ .|SHQ\H
SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXVDQJXOiULV 5L]RPRUIiL QHP GLIIHUHQFLiOWDN -HOOHJ]HWHV iUDODN~
V]pOHVWDOSVHMWĦSUR[LPiOLVDQYDVWDJIDO~V]HSWiOWFVDWRVFLV]WLGLXPDLYDQQDN
 
 NpS $Ä4XHUFLUKL]D ILEXORF\VWLGLDWD´  4XHUFXV VSS HNWRPLNRUUKL]D V]WHUHRPLNURV]NySRV NpSH
%DOUD D PRQRSRGLiOLVSLUDPLGiOLV HOiJD]iVL UHQGV]HU [ .|]pSHQ D PLNRUUL]D UKL]RPRUIiYDO pV




FLV]WtGLXPRN ED]iOLV FVDWWDO pV HJ\V]HUĦ V]HSWXPPDO F $ N|SHQ\ IHOV]tQpUĘO HUHGĘ YpNRQ\IDO~ FVDWRV
NLiJD]yKLIiNG$N|SHQ\NOVĘSV]HXGRSDUHQKLPDWLNXVUpWHJHH$EHOVĘN|SHQ\UpWHJD$PLNRUUKL]D







  iEUD Ä4XHUFLUKL]D ILEXORF\VWLGLDWD´  4XHUFXV VSS D
KDELWXV E  NOVĘ DQJXOiULV N|SHQ\UpWHJ F EHOVĘ N|SHQ\UpWHJ G








KRVV]~ $ IĘiJDN 
PP iWPpUĘMĦHN $ YpJiJDN
HJ\HQHVHN YDJ\ QpKD NLVVp
J|UEOWHNKHQJHUHVHNPP
KRVV]~DN pV  PP
iWPpUĘMĦHN D FV~FVRN QpKRO
HQ\KpQEXQNyVDN$] LGĘVHEE
pV ILDWDODEE UpV]HN N|]|WW
EHIĦ]ĘGpV ILJ\HOKHWĘ PHJ ņ
$ PLNRUUKL]D V]tQH ViUJD
ViUJiVROLY]|OG QpKRO EDUQiV
D FV~FVRNRQ YLOiJRVDEE
ViUJiV D] LGĘVHEE UpV]HNHQ
EDUQiED KDMOy ņ $ N|SHQ\
IHOV]tQH VLPD IpQ\HV GH
KHO\HQNpQW D FLV]WLGLXPRN
U|YLG WVNpNNpQW OiWV]DQDN $




$ NOVĘ N|SHQ\UpWHJ E iEUD SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV DQJXOiULV VHMWHNNHO /WtSXV
$JHUHUDVHMWHNV]pOHVVpJHPKRVV]DPV]iPXNHJ\[PHV
QpJ\]HWEHQ  D VHMWIDODN ViUJiN  P YDVWDJRN $ N|SHQ\ IHOV]tQpW KHO\HQNpQW
]VHODWLQV]HUĦPiWUL[ERUtWMDVRNUiUDJDGWWDODMV]HPFVpYHO LWWRWWNLYiODV]WRWWSLJPHQWFVHSSHN
OiWKDWyNņ$N|]pSVĘN|SHQ\UpWHJSV]HXGRSDUHQKLPDWLNXVV]DEiO\WDODQHSLGHUPRLGDVHMWHN






HSLGHUPRLG DODN~DN V]pOHVVpJN 
P KRVV]XN  P VHMWIDOXN
ViUJD ņ   $ FV~FVL N|SHQ\ SV]HXGR
SDUHQKLPDWLNXVDQJXOiULV D VHMWHN
V]pOHVVpJHPKRVV]D
P V]iPXN HJ\ [ P HV




$ NLiJD]y KLIiN  E F G
iEUD D N|SHQ\HQ pV D UL]RPRUIiQ
HJ\IRUPiN KXOOiPRV OHIXWiV~DN
HJ\HVHN <DODN~DN D] HOiJD]iVRN D
V]HSWXPRN DODWW  KLIDiWPpUĘQ\LUH
HJ\HVpYHO HUHGQHN $ KLIiN FVDWRVDN
DFVDWRNQHP O\XNDVDN IHOOQp]HWEHQ
RYiOLVDN ROGDOQp]HWEHQ IpON|U
DODN~DN $] HJ\V]HUĦ V]HSWXPRN ULWNiN .|Q\|NV]HUĦ NLQ|YpVHN pV LQWUDKLIiOLV KLIiN
HOĘIRUGXOQDN$KLIiNDV]HSWXPRNQiOHQ\KpQEHIĦ]|WWHN$FVDWRVV]HSWXPRNN|]|WWLWiYROViJ
 P D KLIiN iWPpUĘMH  P D VHMWIDODN  P YDVWDJRN IHOV]tQN
VLPD ]VHODWLQV]HUĦ EHYRQDWWDO DPLUH J\DNUDQ WDODMV]HPFVpN UDJDGQDN $ KLIiN SUR[LPiOLV
UpV]pQ D VHMWIDODN YDVWDJDEEDN ViUJiN D GLV]WiOLV UpV]HNHQ YpNRQ\DEEDN V]tQWHOHQHN $
N|SHQ\EĘOHUHGĘHJ\HVNLiJD]yKLIiNQDNDFLV]WLGLXPRNpKR]KDVRQOyYDVWDJIDO~DODSLVHMWMH
YDQ H]HN D VHMWHN iWPHQHWHW NpSH]QHN D KLIiN pV D YDOyGL FLV]WLGLXPRN N|]|WW ņ $
FLV]WLGLXPRNGHIiEUDQDJ\RQJ\DNRULDNMHOOHJ]HWHVHQiUV]HUĦHN$WtSXV$JHUHU
 NLV]pOHVHGĘ WDOSUpVV]HO pV LQWHUNDOiULV FVDWWDO ILEXODV]HUĦ FLV]WLGLXPRN $]
DODSL UpV]HQ D FVDW DODWW D VHMWIDO YDVWDJ ViUJD D FV~FVKR] N|]HOHEE YpNRQ\DEE J\DNUDQ
V]tQWHOHQ 1pKiQ\ FLV]WLGLXP FLWRSOD]PiMiEDQ ]|OGHVNpN V]HPFVpN ILJ\HOKHWĘN PHJ $
FLV]WLGLXPRNKRVV]DPSUR[LPiOLViWPpUĘMHPGLV]WiOLViWPpUĘMH
 P (J\HV FLV]WLGLXPRN FV~FVD HQ\KpQ GX]]DGW +HO\HQNpQW ViUJD SLJPHQW DQ\DJ
iEUDÄ4XHUFLUKL]DILEXORF\VWLGLDWD´4XHUFXVVSS
D (J\ UL]RPRUID UpV]OHWH E D N|SHQ\EĘO NLiJD]y KLIiN
J|PEV]HUĦ DODSL VHMWWHO pV FVDWRNNDO F D FLV]WtGLXPRN pV D
NLiJD]y KLIiN N|]|WWL iWPHQHWL KLIDWtSXV YDVWDJIDO~ DODSL




YiODV]WyGLN NL D FLV]WLGLXPRN IHOV]tQpUH  ņ $ UL]RPRUIiN D iEUD ULWNiN QHP
GLIIHUHQFLiOWDN QpKiQ\ KLID OD]D N|WHJHNpQW V]HUYH]ĘGQHN $ WtSXV $JHUHU 
)HOV]tQNHW ]VHODWLQV]HUĦ DQ\DJ ERUtWMD DPHO\ WDODMV]HPFVpNHW N|W NO|Q|VHQ D FV~FVL
UpV]HNHQ $ KLIiN iWPpUĘMH  P D VHMWIDODN  P YDVWDJRN $ V]HSWXPRN N|]|WWL




$N|SHQ\P YDVWDJNpWNO|QE|]ĘSV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV UpWHJEĘOiOO $NOVĘ
UpWHJEHQ D KLIiN WDQJHQFLiOLVDQ  P UDGLiOLVDQ  P KRVV]~DN $ EHOVĘ UpWHJ
KLIiLWDQJHQFLiOLVDQPUDGLiOLVDQPKRVV]~DN$N|SHQ\DFV~FVLUpV]HQ
LV  P YDVWDJ ņ 7DQQLQ VHMWHN QLQFVHQHN ņ $ NpUHJVHMWHN WDQJHQFLiOLVDQ  P
UDGLiOLVDQ  P PpUHWĦHN &&W  P &&T  $ +DUWLJKiOyYDO KDWiUROW
NpUHJVHMWHN NHUHNHOOLSWLNXV iWPHWV]HWĦHN D IHOV]tQKH] NpSHVW IHUGH KHO\]HWEHQ
SDUDHSLGHUPiOLVDQHJ\VRUEDUHQGH]HWWHNņ$+DUWLJKiOyVHMWMHLNHUHNHNYDJ\KHQJHUHVHN
PV]pOHVHNIHOOQp]HWEHQOHEHQ\HVWHQ\pUV]HUĦWtSXV~QDNOiWV]DQDN$OHEHQ\HNP










$ WHOMHV PLNRUUKL]D  pV  QPHV 89 IpQ\EHQ QHP PXWDW DXWRIOXRUHV]FHQFLiW $









3LQXV QLJUD / D KDELWXV E  NOVĘ N|SHQ\UpWHJ




  $ WDODMPLQWiW J\ĦMW|WWH $JHUHU 5 -DNXFV ( %UDWHN = $ PLNRUUKL]iW L]ROiOWD
$JHUHU 5 -DNXFV ( %UDWHN = 0HJKDWiUR]iV D PLNRUUKL]D PHJKDWiUR]iVD $ +8 HV
PRUIROyJLDLDODJ D]RQRV PLQWD '16 V]HNYHQFLiMD DODSMiQ D]RQRVtWYD 7RPHQWHOOD JDO]LQLL
%RXUGRW  .|OMDOJ pV PWV  (J\pE WDQXOPiQ\R]RWW PLQWD 0~]HXPL PLQWDV]iP %3










YDVWDJ N|SHQ\HQ FVDW QpONOL NLiJD]y
KLIiNEyO iOOy OD]D J\DSMDV
SOHNWHQKLPDWLNXV NOVĘ UpWHJ YDQ
DPHO\HW VĦUĦQ EHERUtWDQDN D
WDODMV]HPFVpNpVDNULVWiO\RN$EHOVĘEE
N|SHQ\UpWHJHN V]LQWpQ
SOHNWHQKLPDWLNXVDN GH VĦUĦEEHN $
OHJMHOOHP]ĘEE HONO|QtWĘ EpO\HJHW D
J\DNRUL UL]RPRUIiN MHOHQWLN DPHO\HN
QpPLOHJ ODStWRWWDN J\DNUDQ NpSH]QHN
DQDV]WRPy]LVRNDW pV HOiJD]iVRNDW $
UL]RPRUIiN HOiJD]iVDLEDQ D KLIiN ULWNiQ




EHERUtWDQDN D NULVWiO\RN pV D
WDODMV]HPFVpN
 
 NpS $ 5KL]RSRJRQ YXOJDULV YDU LQWHUPHGLXV 6YUFHN 3LQXV QLJUD / HNWRPLNRUUKL]D
V]WHUHRPLNURV]NySRV NpSH %DOUD ILDWDO GLFKRWRPLNXVDQ HOiJD]y PLNRUUKL]D [ .|]pSHQ D NRUDOORLG




D $ N|SHQ\ NOVĘ IHOV]tQH D NULVWiO\RN VyVDYEDQ W|UWpQW IHOROGiVD XWiQ E $ NOVĘ N|SHQ\UpWHJ
IHOOQp]HWEHQ F $ N|SHQ\ EHOVĘ IHOV]tQH G (J\ UKL]RPRUID FVDWRV NLiJD]y KLIiL H (J\ UKL]RPRUID
KRVV]PHWV]HWHQDJ\FHQWUiOLVKLIiYDO I(J\ UKL]RPRUIDNHUHVWPHWV]HWH D$N|SHQ\NHUHV]WPHWV]HWHD








YLOOiVDN PP KRVV]~DN $YpJiJDN U|YLG KHQJHUHVHN OHNHUHNtWHWWYpJHNNHOPP
KRVV]~DN pV  PP iWPpUĘMĦHN ņ $ PLNRUUKL]D V]tQH Uy]VDV]tQ D FV~FVRNRQ IHKpUHV
Uy]VDV]tQ D] LGĘVHEE UpV]HNHQ D WHUPĘWHVWHNKH] KDVRQOyDQ V|WpWHEE Uy]VDV]tQ EtERUY|U|V
IROWRNNDO ņ $ N|SHQ\ IHOV]tQpW NULVWiO\RNEyO pV WDODMV]HPFVpNEĘO iOOy UpWHJ ERUtWMD ņ $
UL]RPRUIiN QDJ\RQ J\DNRULDN V]tQN IHKpUWĘO Uy]VDV]tQLJ WHUMHG D] LGĘVHEE UpV]HNHQ
EtERUY|U|V IROWRNNDO $ N|SHQ\ KDWiUR]RWW SRQWMiEyO HUHGQHN NHUHV]WPHWV]HWN RYiOLV
GRU]LYHQWUiOLVDQ ODStWRWWDN $ UL]RPRUIiN VĦUĦQ HOiJD]QDN pV DQDV]WRPL]iOQDN NO|Q|VHQ D





$ N|SHQ\ EH iEUD QDJ\RQ YDVWDJ $ IHOV]tQpW WHOMHVHQ EHERUtWy NULVWiO\RNWyO pV
WDODMV]HPFVpNWĘO D KLIiN QHP OiWKDWyN D N|SHQ\ V]HUNH]HWH FVDN D NULVWiO\RN +&OEDQ YDOy
IHOROGiVDXWiQYL]VJiOKDWy$N|SHQ\ IHOV]tQpQ]VHODWLQV]HUĦPiWUL[YDQHEEHiJ\D]yGQDND
V]DEiO\WDODQKiOy]DWRWDONRWyIHOV]tQLKLIiNDPHO\HNQHNIHOV]tQpWVĦUĦQEHERUtWMiND[
PpUHWĦ NRFND YDJ\ RNWDpGHU DODN~ NULVWiO\RN $ KLIiN YpNRQ\ IDO~DN  P QHP
FVDWRVDN &WtSXV $JHUHU   ņ $ NOVĘ N|SHQ\UpWHJ F iEUD
SOHNWHQKLPDWLNXV ViUJD VHMWIDO~ KHQJHUHV SiUKX]DPRVDQ UHQGH]HWW KLIiN DONRWMiN
DPHO\HNQHNOHNHUHNtWHWWHNYpJHLUHWDODMV]HPFVpNUDJDGQDNņ$N|]pSVĘN|SHQ\UpWHJG







$ NLiJD]y KLIiN DG iEUD QDJ\RQ ULWNiQ FVDWRVDN D] DQDV]WRPy]LVRN Q\LWRWWDN
U|YLGKLGDWNpSH]QHNFiEUD9LVV]DIRUGXOyFVDWRNpVLQWUDKLIiOLVKLIiNQHPOiWKDWyNņ
$ UL]RPRUIiN D iEUD iWPpUĘMH HOpUKHWL D  PW LV (]HN W|EEQ\LUH NRPSDNWDN
V]HJpO\N VLPD GLV]WiOLVDQ YpNRQ\DEE iJDNUD ERPODQDN $] ~M HOiJD]iVRN NLDODNXOiVDNRU
PHJILJ\HOKHWĘ KRJ\ D] HO|O Q|YĘ YH]pUKLIiNUD D EXUNROy KLIiN VSLUiOLVDQ UiFVDYDURGQDN
 
 iEUD 5KL]RSRJRQ YXOJDULV YDU LQWHUPHGLXV 6YUFHN
3LQXVQLJUD/DDUL]RPRUIDIHOV]tQH]VHODWLQV]HUĦPiWUL[V]DO
DPLWWDODMV]HPFVpNpVViUJDSLJPHQWHWNLYiODV]WyNLiJD]yKLIiN
ERUtWDQDN MREEUD YDODPLQW D IHOV]tQL NULVWiO\RN +&OGDOYDOy
IHOROGiVD XWiQ EDOUD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IHUGpN WDQJHQFLiOLVDQ   PP UDGLiOLVDQ   PP PpUHWĦHN &&W  
 PP &&T    ņ $ +DUWLJKiOy SDUDHSLGHUPiOLV $ KLIiN HJ\ VRUEDQ ERUtWMiN D]





 6FOHURGHUPD ERYLVWD )U  3RSXOXV DOED / D
NLiJD]y KLID HOiJD]iVD NpW ROGDOiJJDO E Q\LWRWW
DQDV]WRPy]LVF7DODN~HOiJD]iVG<DODN~HOiJD]iV
H D UL]RPRUID FHQWUiOLV KLIiMD UDGLiOLV PHWV]HW I













$ WHOMHV PLNRUUKL]D  pV  QPHV 89 IpQ\EHQ QHP PXWDW DXWRIOXRUHV]FHQFLiW $
N|SHQ\ PHWV]HWH PLQGHQ UpWHJ 89V]ĦUĘYHO  QP N|]|WW YLOiJRVNpN V]tQEHQ




iEUD 7RPHQWHOOD SLORVD %XUW %RXUGRW 	 *DO]LQ
3RSXOXVDOED/DKDELWXVEFVDWRVFLV]WtGLXPRNF
NLiJD]y KLIiN G FLV]WtGLXPV]HUĦ NLiJD]y KLIiN











$] HNWRPLNRUUKL]D ViUJiVRNNHU V]tQĦ ILDWDORQ pV EDUQD pUHWWHEE iOODSRWEDQ (OiJD]iVD
PRQRSRGLiOLVIpVĦVYDJ\SLUDPLGiOLV$N|SHQ\SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXVDQJXOiULVVHMWHNNHOD
NOVĘ UpWHJEHQ (]W QpJ\ YDJ\ KiURPV]|JOHWĦ VHMWHNEĘO iOOy IHOV]tQL KiOy]DW ERUtWMD DPLEĘO
FLV]WLGLXPRN HUHGQHN $ EHOVĘEE
N|SHQ\UpWHJHN D] DQJXOiULV YDJ\
HSLGHUPRLG WtSXVWyO D SOHNWHQKLPDWLNXV
IHOp PXWDWQDN iWPHQHWHW $ UL]RPRUIiN
V]tQH ViUJiWyO V|WpUEDUQiLJ WHUMHG
IHOV]tQN|Q D N|SHQ\pKH] KDVRQOy
FLV]WLGLXPRN YDQQDN  %HOVĘ V]HUNH]HWN
NLVVpGLIIHUHQFLiOWD]XQLYDJ\ELODWHUiOLV
HOiJD]iVRN QyGXV]RNDW NpSH]QHN
)HOV]tQNHW NO|QOHJHV NDQ\DUJyV KLIiN
ERUtWMiN $ OHJJ\DNRULEE FLV]WtGLXP WtSXV
YpNRQ\IDO~ FVDWRV pV D FV~FViQ
NL|EO|V|GĘ$NLiJD]yKLIiNYpNRQ\YDJ\
YDVWDJIDO~DN D PRUIROyJLDL KDVRQOyViJ
DODSMiQ PHJKRVV]DERGRWW FLV]WtGLXPRNQDN
LV WHNLQWKHWĘN (QQHN D]
HNWRPLNRUUKL]iQDN D] HONO|QtWĘ EpO\HJHL
DÄILEXODDODN~´FLV]WLGLXPRNpVDYpNRQ\









D &LV]WtGLXP D N|SHQ\ IHOV]tQpQ E $ N|SHQ\ IHOV]tQpQ HOKHO\H]NHGĘ V]|JOHWHV VHMWHNEĘO iOOy KiOy]DW
DPHO\UĘODFLV]WtGLXPRNHUHGQHNF$N|SHQ\NOVĘUpWHJHG$N|SHQ\EHOVĘUpWHJHD&VDWRVFLV]WtGLXP
E $ N|SHQ\ KRVV]PHWV]HWH F $] HSLGHUPiOLV VHMWHN KRVV]PHWV]HWH D +DUWLJKiOyYDO G 5KL]RPRUID










NLWHUMHGW VĦUĦ PRQRSRGLiOLV IpVĦV
SLUDPLGiOLV $ IĘiJDN     PP
KRVV]~DN pV  ±  PP iWPpUĘMĦHN
$ YpJiJDN HJ\HQHVHN YDJ\ NLVVp
J|UEOWHNPP KRVV]~DNpV
±  PP iWPpUĘMĦHN FV~FVDLN
KHQJHUHVHNYDJ\HQ\KpQNLKHJ\HVHGĘN
ņ $ PLNRUUKL]D V]tQH ViUJiV RNNHU D
FV~FVRNRQYDODPLYHOYLOiJRVDEEPLQWD
W|EEL UpV]HQ D] LGĘVHEE UpV]HN V]tQH
RNNHUWĘO V|WpWEDUQiLJ WHUMHG $ IHOV]tQ
IpQ\HVULWNiQYDJ\VĦUĦQU|YLGWVNpVD
FLV]WLGLXPRNWyO ņ $ UL]RPRUIiN
J\DNRULDN    PP iWPpUĘMĦHN
NHUHV]WPHWV]HWEHQ N|U DODN~DN $
ILDWDO YpNRQ\ UL]RPRUIiN ViUJiN
V]tQN D N|SHQ\pYHO HJ\H]LN D]
LGĘVHEEUL]RPRUIiNEDUQiNV|WpWEDUQiN
$ UL]RPRUIiN D N|SHQ\ KDWiUR]RWW
SRQWMiEyOHUHGQHN $ YLOiJRVDEE ViUJD





$ N|SHQ\  iEUD SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV IHOV]tQpQ VHMWKiOy]DWWDO  $ NOVĘ
N|SHQ\UpWHJ D iEUD VHMWMHL DQJXOiULVDN I|O|WWN V]DEiO\WDODQ DODN~ V]|JOHWHV
KiURPV]|JOHWĦ VHMWHN DONRWQDN KiOy]DWRW H iEUD 3WtSXV $JHUHU  $
IHOV]tQL KiOy]DW VHMWIDODL YpNRQ\DN J\HQJpN D VHMWHN FVDWRNDW YLVHOQHN  $ N|SHQ\ VHMWMHL
DQJXOiULVDN FVDW QpONOLHN VHMWIDODLN ViUJiN $ VHMWHN IHOV]tQH VLPD HJ\HV KHO\HNHQ DPRUI
ViUJiVEDUQD DQ\DJ YDJ\ WDODMV]HPFVpN YDQQDN UDMWXN  .pN V]HPFVpNHW QHP OHKHW OiWQL $
VHMWIDODNYDVWDJViJDPP$VHMWHNV]iPDHJ\[PPHVQpJ\]HWEHQņ$N|]pSVĘ
 
 iEUD 7RPHQWHOOD SLORVD %XUW %RXUGRW 	 *DO]LQ 
3RSXOXV DOED /D D UL]RPRUID V]HUNH]HWH pV IHOV]tQHNLiJD]y
KLIiNNDO pV FLV]WtGLXPRNNDO E HJ\ ILDWDO UL]RPRUID QyGXV]D
NpWROGDOL HOiJD]iVVDO F HJ\ V]HUYH]ĘGĘ ~M UL]RPRUID HOiJD]y
YH]pUKLIiMD
N|SHQ\UpWHJSV]HXGRSDUHQKLPDWLNXVDQJXOiULVWyOHSLGHUPRLGLJYiOWR]yDODN~VHMWHNEĘOiOO$




PXWDW $ VHMWIDODN PP YDVWDJRN
ViUJiN IHOV]tQN VLPD ņ $ FV~FVL
N|SHQ\ SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV D
VHMWHN DQJXOiULVDN PLQW D N|SHQ\





$ NLiJD]y HOHPHN EH pV
iEUiNFVDWRVDNYLVV]DIRUGXOy
HOiJD]iVRN pV FVDWRN YDQQDN
DQDV]WRPy]LVRN QHP ILJ\HOKHWĘN
PHJ  ņ $ NLiJD]y KLIiN FG
iEUD D FLV]WLGLXPRN
PHJKRVV]DEERGRWW IRUPiLQDN
OiWV]DQDN (]HN HJ\HQHVHN D
V]HSWXPRNQiO LV HJ\HQOHWHV
YDVWDJViJ~DN <DODN~ HOiJD]iVRNDW
NpSH]QHN D V]HSWXPRN DODWW HJ\NpW
KLIDiWPpUĘQ\LUH $ KLIiN FVDWRVDN D] HJ\V]HUĦ V]HSWXPRN QDJ\RQ ULWNiN  $ KLIiNPP
V]pOHVHNVHMWIDOXNW|EEQ\LUHHJ\HQOHWHVHQPPYDVWDJNLYpYHQpKiQ\YDVWDJIDO~KLIDDODSL
UpV]HLWDKRODVHMWIDODNiUPPHVLV OHKHW$KLIDFV~FVRNHJ\V]HUĦHNYDJ\PHJGX]]DGWDN
VHMWIDODLN XJ\DQRO\DQ YDVWDJRN PLQW D KLID W|EEL UpV]pp $ YpNRQ\ VHMWIDODN V]tQWHOHQHN D
YDVWDJIDO~  KLIiNp D]RQEDQ ViUJD )HOV]tQN VLPD YDJ\ NHYpV WDODMV]HPFVH OiWKDWy UDMWD $
FVDWRN QHP O\XNDVDN ROGDOQp]HWQHQ NHVNHQ\HEEHN PLQW D KLIiMXN DODNMXN QHP HJpV]HQ
IpON|U|VIHOOQp]HWEHQRYiOLVDNņ$UL]RPRUIiNiEUDiWPpUĘMHPPIHOV]tQN
VLPD 1yGXV]RN pV N~SDODN~ HOiJD]iVNH]GHPpQ\HN ILJ\HOKHWĘN PHJ UDMWXN 1yGXV]RQNpQW
 
HJ\YDJ\NpWHOiJD]iVHUHGEFiEUD$UL]RPRUIiNEHOVĘOHJDOLJGLIIHUHQFLiOWDNGHD
FHQWUiOLV KLIiN NLVVp PHJQDJ\REERGWDN &WtSXV $JHUHU  $ FHQWUiOLV KLIiN
V]tQWHOHQHNYDJ\ViUJiNFVDWRVDNPPiWPpUĘMĦHNVHMWIDODLNQHPYDVWDJRGQDNPHJ
PP $ NHVNHQ\ PDUJLQiOLV KLIiN HUĘVHQ VSHFLDOL]iOWDN FVDWRVDN NDQ\DUJyV OHIXWiV~DN
W|EEV]|U|VHQHOiJD]yNpVV]|YHGpNV]HUĦHQ|VV]HWDSDGYDKDWiUR]RWWIHOV]tQLPLQWi]DWRWDGQDN
$ PDUJLQiOLV KLIiN V]tQH V|WpWViUJD YDJ\ EDUQD IHOV]tQN VLPD NpN V]HPFVpN
SLJPHQWFVHSSHN YDJ\ NULVWiO\RN QHP ILJ\HOKHWĘN PHJ UDMWXN $ KLIiN iWPpUĘMH  PP
VHMWIDODLN YLV]RQ\ODJ YDVWDJRN HOpULN D  PPW D iEUD ņ $ FLV]WLGLXPRN D
N|SHQ\HQ EHpVDiEUiNpVD UL]RPRUIiNRQ DiEUDJ\DNRULDNDKRVV]~
IHMHV pV FVDWRV ~Q ÄILEXODDODN~´ FLV]WtGLXPRN WtSXViED WDUWR]QDN -DNXFV pV PWV 
$1WtSXV $JHUHU  $ FLV]WtGLXPRN KRVV]D   PP iWPpUĘMN D]
DODSMXNQiOPPpVDFV~FVN|]HOpEHQPP$VHMWIDODNV]tQWHOHQHNYDVWDJViJXN
DN|SHQ\VHMWHNpKH]KDVRQOyDQHJ\HQOHWHVHQPP$FLV]WtGLXPRNW|EEVpJpQHNHJ\FVDWMD
YDQ GH QpKiQ\RQ NpW YDJ\ W|EE FVDW YDJ\ HJ\V]HUĦ V]HSWXP LV HOĘIRUGXO $ FVDWRN QHP
O\XNDVDN IpON|U DODN~DN IHOOQp]HWEHQ RYiOLVDN $ FLV]WtGLXPRN IHOV]tQH VLPD GH QpKD




$ N|SHQ\  PP YDVWDJ KiURP SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV UpWHJ NO|QE|]WHWKHWĘ PHJ
EHQQH$NOVĘUpWHJVHMWMHLWDQJHQFLiOLVDQPPUDGLiOLVDQPPHVHN$N|]pSVĘpVD
EHOVĘUpWHJHNWDQJHQFLiOLVDQPPHVUDGLiOLVDQPPHVPpUHWĦHN$N|SHQ\D
FV~FVRQ YpNRQ\DEE PLQW D W|EEL UpV]HQ  PP ņ 7DQQLQ VHMWHN QLQFVHQHN  ņ $]
HSLGHUPLV]VHMWHN D FV~FV N|]HOpEHQ UDGLiOLVDQ RYiOLVDN HOOLSWLNXVDN IHUGpQ UHQGH]HWWHN
SUR[LPiOLVDQLQNiEEL]RGLDPHWULNXVDNWDQJHQFLiOLVDQPPUDGLiOLVDQ
  PP PpUHWĦHN &&W    PP &&T    ņ $ +DUWLJKiOy SDUD YDJ\
SHULHSLGHUPiOLV 1pKRO D NpUHJ FVDWODNR]y VHMWVRUiW LV KLIiN ERUtWMiN DPHO\HN HJ\ VRUEDQ













$ WHOMHV PLNRUUKL]D  pV  QPHV 89 IpQ\EHQ QHP PXWDW DXWRIOXRUHV]FHQFLiW $















$] HNWRPLNRUUKL]D PRQRSRGLiOLV IpVĦVSLUDPLGiOLV HOiJD]iVL UHQGV]HUĦ ņ $ PLNRUUKL]D
V]tQH ILDWDORQ V|WpW EDUQD pUHWW iOODSRWEDQ SHGLJ EDUQiVIHNHWH )HOV]tQpQ KHO\HQNpQW IHNHWH
SHWW\H]HWWVpJ ILJ\HOKHWĘ PHJ DPHO\HW VĦUĦ FVRSRUWRNEDQ HOKHO\H]NHGĘ NpN JUDQXOXPRN
RNR]QDN $ N|SHQ\ SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV D OHJNOVĘ UpWHJEHQ DQJXOiULV VHMWHNNHO pV D
IHOV]tQpQ J|PEV]HUĦ VHMWHNEĘO iOOy VHMWFVRSRUWRNNDO E pV E iEUiN $ NOVĘ pV D
N|]pSVĘN|SHQ\UpWHJDQJXOiULVDPHO\KHO\HQNpQWPLQWi]DWQpONOLGHKHO\HQNpQWFVLOODJV]HUĦ
PLQWi]DWRW PXWDW DPL NO|Q|VHQ D IHOV]tQKH] N|]HO NLIHMH]HWW D pV D iEUiN $
EHOVĘN|SHQ\UpWHJSOHNWHQKLPDWLNXVEHQQHFVLOODJYDJ\J\ĦUĦDODNEDQUHQGH]HWWIpV]NHNNHO
DPHO\HNHW SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV VHMWFVRSRUWRN DONRWQDN F iEUD $ UL]RPRUIiN QHP
GLIIHUHQFLiOWDN$NLiJD]yKLIiNFVDWRVDNGHHJ\V]HUĦV]HSWXPRNLVYDQQDNEHQQN$EDUQD




  NpS $ 7RPHQWHOOD VWXSRVD /LQN 6WDOSHUV  4XHUFXV FHUULV / pV 3LFHD DELHV / .DUVW


























PP iWPpUĘMĦHN HJ\HQHVHN YDJ\ NLVVp
J|UEOWHNPPHQEHOOROGDOiJDW
YLVHOQHN $ YpJiJDN KRVV]D   PP
iWPpUĘMNPP$ODNMXNHJ\HQHV
NLVVp KDMORWW YDJ\ J|UEOW KHQJHUHV
6]tQNEDUQDDPLDFV~FVRNRQYDODPLYHO
YLOiJRVDEE D] LGĘVHEE UpV]HNHQ SHGLJ
V|WpWEDUQiEyO IHNHWpEH PHJ\ iW $
N|SHQ\W ERUtWy J|PEVHMWFVRSRUWRNWyO D
IHOV]tQ VĦUĦQV]HPFVpV W|EEQ\LUH IpQ\OĘ
KHO\HQNpQW OD]iQ J\DSMDV $ UL]RPRUIiN
QHP J\DNRULDN QHP GLIIHUHQFLiOW












D PLNRUUKL]D NLV QDJ\tWiVVDO OiWKDWy IHOWĦQĘ S|WW\|]|WWVpJpW EF pV D iEUiN $
N|SHQ\VHMWHN IHOV]tQH VLPD $ VHMWIDODN YDVWDJViJD  PP (J\  [  PPHV
QpJ\]HWEHQ  VHMW KHO\H]NHGLN HO DPHO\HNQHN PpUHWH [PP ņ $ N|]pSVĘ
 
 iEUD 7RPHQWHOOD VWXSRVD 3LFHD DELHV / .DUVW
$DN|]pSVĘN|SHQ\UpWHJDQJXOiULVVHMWHNNHOSRQWR]RWWDQ
MHOH]YHDIHOHWWHOpYĘNOVĘN|SHQ\UpV]NpNJUDQXOXPRNNDO
WHOH IROWMiW E EHOVĘ N|SHQ\UpWHJ V]DEiO\WDODQ
KLIDHOUHQGH]pVVHO F EHOVĘ N|SHQ\UpWHJ FVLOODJ pV J\ĦUĦ
DODNEDQ UHQGH]HWW KLIiNNDO DPHO\HN N|]|WW
SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV VHMWHN YDQQDN 5 $JHUHU UDM]D D
5$V]HNWRPLNRUUKL]iUyO
iEUD7RPHQWHOODVWXSRVD3LFHDDELHV/
.DUVW $ D D NOVĘ N|SHQ\UpWHJ HVHWHQNpQW
UR]HWWDDODNEDQ HOUHQGH]HWW VHMWHNNHO E D NOVĘ
N|SHQ\UpWHJ NpN JUDQXOXPRNDW WDUWDOPD]y
YDVWDJIDO~ VHMWHNNHO F NLiJD]y KLIiN N|WHJH
LQWUDFHOOXOiULV KLIiYDO G HJ\HWOHQ NLiJD]y KLID
W|EE UpV]OHWEHQ PHJUDM]ROYD D] |VV]HN|WWHWpVL
SRQWRN[\pV]5$JHUHUUDM]DD5$V]
HNWRPLNRUUKL]iUyO
N|SHQ\UpWHJ SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV DQJXOiULV $ VHMWHN YDODPHO\HVW PHJQ\~OWDN PpUHWN
RO\DQPLQWDNOVĘUpWHJVHMWMHLp+HO\HQNpQWFVLOODJV]HUĦV]HUNH]HWEHUHQGH]ĘG|WWIpV]NHNHW
DONRWQDN D iEUD $ VHMWIDODN
YpNRQ\DN EDUQiN ņ$EHOVĘN|SHQ\UpWHJ
SOHNWHQKLPDWLNXV FVDN HJ\HWOHQ KLIDUpWHJ
YDVWDJViJ~ J\ĦUĦ YDJ\ FVLOODJ DODNEDQ
UHQGH]HWW PLQWi]DWRW DG KHO\HQNpQW
SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXVVHMWHNFVRSRUWMDLYDO
F iEUD $ VHMWIDODN EDUQiVDN ņ $
FV~FVL N|SHQ\ SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV D




$ NLiJD]y HOHPHN FVDWRVDN 9LVV]DIRUGXOy
HOiJD]iVRN UHYHU] FVDWRN pV NRQWDNW FVDWRV
DQDV]WRPy]LVRN QHP OiWKDWyN ņ $ NLiJD]y
KLIiN F G iEUD HJ\HQHVHN YDJ\ NLVVp
KXOOiPRVDN D V]HSWXPRNQiO LVHJ\HQOHWHVHN $
FVDWRV V]HSWXPRN N|]|WWL WiYROViJ 
 
 PP $] HOiJD]iVRN GHUpNV]|JĦHN YDJ\ <DODN~DN HJ\ ROGDOiJJDO DPHO\ D
V]HSWXPWyOPHJOHKHWĘVHQWiYROiJD]LNOH$FVDWRVV]HSWXPRNPHOOHWWD]HJ\V]HUĦV]HSWXPRN
ULWNiN GH KHO\HQNpQW J\DNRULEEDN HORV]OiVXN HJ\HQOHWHV $ KLIiN YDVWDJViJD  PP
QDJ\RQ ULWNiQ N|Q\|NV]HUĦ NLQ|YpVHN OiWKDWyN UDMWXN 6HMWIDOXN ViUJD YDJ\ EDUQD IHOV]tQN
VLPD NULVWiO\RN pV OHUDNyGiVRN QpONOL  $ VHMWIDODN W|EEQ\LUH HJ\HQOHWHVHQ YDVWDJRN
PPHVHN $ GLV]WiOLV YpJHN HJ\V]HUĦHN YDJ\ HOiJD]yN $ VHMWIDODN D FV~FVRNRQ
YpNRQ\DEEDNPLQWDKLIDW|EELUpV]pQ$FVDWRNQHPO\XNDVDNROGDOQp]HWEHQNHVNHQ\HEEHN
PLQWDKLIiMXNDODNMXN QHPHJpV]HQ IpON|U IHOOQp]HWEHQKHQJHUDODN~ $]DQDV]WRPy]LVRN
Q\LWRWWDN U|YLG KLGDW NpSH]QHN 6HMWIDODLN RO\DQ YDVWDJRN PLQW D KLIip GH PDJXN D KLGDN
NHVNHQ\HEEHNPLQWDKLIDņ$UL]RPRUIiNFiEUDGLIIHUHQFLiODWODQRNQHPNpSH]QHN






W|OJ\HV 4XHUFXV FHUULV/ J\|NHUpUĘO    7DODMPLQWiW J\ĦMW|WWH pV D PLNRUUKL]iW
L]ROiOWD -DNXFV ( 0LNRUUKL]D PHJKDWiUR]iVD '16 ,76 V]HNYHQFLDDQDOt]LVVHO -DNXFV pV
PWVD
(J\pE WDQXOPiQ\R]RWW PLQWD 5$  0QFKHQ Q\LOYiQWDUWYD PLQW 3LFHLUKL]D
QLJULSXQFWDWD $JHUHU pV PWV  *\ĦMWpVL KHO\ pV LGĘSRQW %DMRURUV]iJ +|JOZDOG
7HJHUQEDFKPHOOHWW2GHO]KDXVHQpV0HULQJN|]|WW$WDODMPLQWiWJ\ĦMW|WWH5







YiOLN $] HOiJD]iVL UHQGV]HU VĦUĦ PRQRSRGLiOLV IpVĦVSLUDPLGiOLV $ N|SHQ\
















 iEUD 7RPHQWHOOD VXEWHVWDFHD %RXUGRW	 *DO]LQ 
3RSXOXV DOED / D KDELWXV E N|]pSVĘ N|SHQ\UpWHJ F
EHOVĘN|SHQ\UpWHJ
WHUMHGĘ V]tQĦHN EHOVĘ V]HUNH]HWN FVDN NLVVp GLIIHUHQFLiOW 1yGXV]RNDW pV XQLYDJ\
ELODWHUiOLV HOiJD]iVRNDW NpSH]QHN 0DUJLQiOLV KLIiLN YpNRQ\DN VSHFLDOL]iOWDN NO|QOHJHV
NDQ\DUJyV PLQWi]DWRW PXWDWQDN $ FLV]WtGLXPRN YpNRQ\IDO~DN FVDWRVDN pV VRNXN DSLNiOLV
UpV]H EDUQDIHNHWH SLJPHQWHW WDUWDOPD] (QQHN D] HNWRPLNRUUKL]iQDN D MHOOHP]Ę HONO|QtWĘ
EpO\HJHL DNLFVL ÄILEXODV]HUĦ´FVDWRVSLJPHQWiOW FLV]WtGLXPRNpVD V|WpW ViUJDYDJ\ EDUQD





KRVV]~DN pV  PP iWPpUĘMĦHN $YpJiJDN HJ\HQHVHN YDJ\ HQ\KpQ J|UEOWHN
KHQJHUHVHN YDJ\ NLVVp NLKHJ\HVHGĘN
 PP KRVV]~DN pV  ±  PP
iWPpUĘMĦHN ņ $ PLNRUUKL]D V]tQH
ViUJiV RNNHU HQ\KpQ ROLY]|OG D
FV~FVRNRQ YDODPLYHO YLOiJRVDEE PLQW
D W|EEL UpV]HQ $] LGĘVHEE UpV]HN
RNNHUWĘO EDUQiLJ WHUMHGĘ V]tQĦHN
)HOV]tQN VLPD IpQ\HV ņ $
UL]RPRUIiN J\DNRULDN ÈWPpUĘMN
NHYHVHEE PLQW  PP
NHUHV]WPHWV]HWNN|UDODN~ $ YpNRQ\
UL]RPRUIiN ViUJiN PLQW D N|SHQ\ D
YDVWDJDEEDN EDUQiN V|WpW EDUQiN
(UHGpVL KHO\N KDWiUR]RWW D MyYDO
YLOiJRVDEE ViUJD N|SHQ\HQ HJ\ EDUQD
IROWRW NpSH] $ UL]RPRUIiN J\DNUDQ
HOiJD]QDN D QyGXV]RNQiO XQL YDJ\
ELODWHUiOLV iJDNDW NpSH]QHN $







 3RSXOXV DOED / D FLV]WtGLXPRN IHNHWpVEDUQD
SLJPHQW JUDQXOXPRNNDO DPHO\HN KHO\HQNpQW
NLWUHPNHGQHNDFLV]WtGLXPFV~FViQEKiURPV]|JOHWĦ
pV V]DUY DODN~ VHMWHNEĘO iOOy KiOy]DW D N|SHQ\
IHOV]tQpQ DPHO\EĘO FLV]WtGLXPRN HUHGQHN F NLiJD]y
KLIiN DQJXOiULV NOVĘ N|SHQ\ UpWHJ HJ\HV VHMWHNEHQ
FLWRSOD]PDWLNXV JUDQXOXPRNNDO H ELODWHUiOLVDQ
HOiJD]yKLIiN
$N|SHQ\DQDWyPLDLEpO\HJHLIHOOQp]HWEHQ
$ N|SHQ\ EF pV G iEUiN
SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV FLV]WtGLXPRNDW
YLVHOĘ IHOV]tQL VHMWKiOy]DWWDO ± $ NOVĘ
N|SHQ\UpWHJ G iEUD DQJXOiULV UDMWD
V]|JOHWHVKiURPV]|JOHWHV NLKHJ\HVHGĘ
V]DUYV]HUĦ VHMWHNEĘO iOOy KiOy]DW YDQ
E iEUD 3WtSXV $JHUHU 
 $ KiOy]DW VHMWMHL YpNRQ\IDO~DN




KHO\HQ ViUJD DPRUI DQ\DJ OiWKDWy UDMWD
NO|Q|VHQ D UL]RPRUIiN DODSMD N|UO $
VHMWIDODNYDVWDJViJDPPV]iPXNHJ\
 [ PPRV QpJ\]HWEHQ   ņ $




$ EHOVĘ N|SHQ\UpWHJ F iEUD
SOHNWHQKLPDWLNXV PLQWi]DW QpONOL $
KLIiNiWPpUĘMHPPDVHMWIDODNPP
YDVWDJRN ViUJiN VLPD IHOV]tQĦHN ņ $ FV~FVL N|SHQ\ SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV D VHMWHN
DQJXOiULVDN PLQW D N|SHQ\ W|EEL UpV]pQ FLV]WLGLXPRN YDQQDN UDMWD $ NLiJD]y HOHPHN
MHOOHP]pVHDEFHiEUD$NLiJD]yHOHPHNFVDWRVDNYLVV]DIRUGXOyHOiJD]iVRNpVUHYHU]
FVDWRN YDQQDN GH DQDV]WRPy]LVRNDW pV LQWUDKLIiOLV KLIiNDW QHP OHKHW PHJILJ\HOQL  ņ  $
NLiJD]y KLIiN F H iEUD HJ\HQHVHN D V]HSWXPQiO LV HJ\HQOHWHVHN $] HOiJD]iVRN NE
RRVDNYDJ\<DODN~DNHJ\YDJ\NpWROGDOiJJDOpVDV]HSWXPDODWWHJ\NpWKLIDiWPpUĘQ\LUH
iJD]QDN NL $ V]HSWXPRN WiYROViJD  PP $ FVDWRN PHJOpWH MHOOHP]Ę HJ\V]HUĦ
V]HSWXPRNDWULWNiQOHKHWOiWQL$KLIiNPPV]pOHVHNVHMWIDODLNHJ\HQOHWHVHQYDVWDJRN












N~SDODN~ ILDWDO ROGDOiJ NH]GHPpQ\HN OiWKDWyN QyGXV]RQNpQW HJ\ YDJ\ NpW ROGDOiJJDO  $
UL]RPRUIiN EHOVĘOHJ NLVVp GLIIHUHQFLiOWDN &WtSXV $JHUHU  $ FHQWUiOLV QHP
HGpQ\V]HUĦ KLIiN NLVVp PHJQDJ\REERGWDN FVDWRVDN G H iEUD V]tQWHOHQHN YDJ\
VHMWIDOXN ViUJD ÈWPpUĘMN  PP VHMWIDOXN  PP YDVWDJ $ V]HSWXPRN IDOD RO\DQ
YpNRQ\ YDJ\ PpJ YpNRQ\DEE PLQWD KLIiNp$NHVNHQ\ IHOV]tQL KLIiN DiEUDHUĘVHQ
VSHFLDOL]iOyGWDNFVDWRVDNNDQ\DUJyVDN W|EEV]|U|VHQHOiJD]QDN VĦUĦQ|VV]HQĘQHNpV H]]HO
HJ\MHOOHJ]HWHVIHOV]tQLPLQWi]DWRWKR]QDNOpWUH
$ PDUJLQiOLV KLIiN VHMWIDOiQDN V]tQH V|WpW ViUJD YDJ\ EDUQD IHOV]tQN VLPD .pN
JUDQXOXPRN SLJPHQWFVHSSHN YDJ\ NULVWiO\RN QHP OiWKDWyN $ KLIiN iWPpUĘMH  PP
VHMWIDODLN YDVWDJViJD  PP ņ $
FLV]WLGLXPRN D N|SHQ\HQ D iEUD pV D
UL]RPRUIiQ  iEUD LV J\DNRULDN D] ~Q
ÄILEXODV]HUĦ´FLV]WtGLXPRNNpSYLVHOĘL-DNXFV
pV PWV FVDWRVDNpV QpKDNLVVp IHMHVHN
$1WtSXV $JHUHU  $
FLV]WtGLXPRN KRVV]D  PP iWPpUĘMH D]
DODSQiO  PP D FV~FVL UpV]HQ  PP $
VHMWIDODN V]tQWHOHQHN pV D N|SHQ\VHMWHNKH]
KDVRQOyDQ HJ\HQOHWHVHQ YDVWDJRN  PP
7|EEVpJNQHN HJ\ FVDWMD YDQ GH QpKiQ\RQ
NpW YDJ\ W|EE LQWHUNDOiULV FVDW LV
PHJILJ\HOKHWĘ  0iVRGODJRV V]HSWXPRN LV
YDQQDN $ FVDWRN QHP O\XNDVDN IpON|U YDJ\
W|EE PLQW IpON|U DODN~DN IHOOQp]HWEHQ
RYiOLVDN $ FLV]WtGLXPRN IHOV]tQH VLPD YDJ\
QpKD WDODMV]HPFVpNNHO ERUtWRWW 1pKiQ\
FLV]WtGLXPEDQ V|WpWEDUQDIHNHWH JUDQXOiULV
VHMWWDUWDORP OiWKDWy HJ\HVHNQpO SHGLJ D]




$ N|SHQ\  PP YDVWDJ KiURP UpWHJUH NO|QO $ NOVĘ pV N|]pSVĘ UpWHJ
SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXVDEHOVĘUpWHJSOHNWHQKLPDWLNXV$EHOVĘUpWHJKLIiLWDQJHQFLiOLVDQ
PPpV UDGLiOLVDQPP PpUHWĦHN$N|SHQ\DFV~FVRQYpNRQ\DEE PLQWD W|EEL UpV]HQ
 PP ņ 7DQQLQ VHMWHN QLQFVHQHN  ņ $] HSLGHUPiOLV VHMWHN D FV~FVKR] N|]HO UDGLiOLV
HOOLSWLNXVDODN~DN IHUGpQ UHQGH]HWWHNSUR[LPiOLVDQ LQNiEE L]RGLDPHWULNXVDN WDQJHQFLiOLVDQ
PPUDGLiOLVDQPPPpUHWĦHN&&W PP&&T ņ
$ +DUWLJKiOy  SHULHSLGHUPiOLV NpW VRURV GH QHP pUL HO D] HQGRGHUPLV]W $ KLIiN PP








$ WHOMHV PLNRUUKL]D  pV  QPHV 89 IpQ\EHQ QHP PXWDW DXWRIOXRUHV]FHQFLiW $
N|SHQ\ PHWV]HWH PLQGHQ UpWHJ 89V]ĦUĘYHO  QP N|]|WW KDWiUR]RWWDQ V|WpWNpN





LGĘSRQW 7RPSD HOHJ\HV IHKpUQ\iUDV    $ WDODMPLQWiW J\ĦMW|WWH -DNXFV ( $
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 iEUD 7XEHU UDSDHRGRUXP 7XO 3RSXOXV DOED / D








$] HNWRPLNRUUKL]D ViUJiVRNNHU YDJ\ EDUQD V]tQĦ
LGĘV NRUEDQ V|WpWEDUQD $] HOiJD]iVL UHQGV]HU
V]DEiO\WDODQ PRQRSRGLiOLV $ N|SHQ\
SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV YDVWDJIDO~ HSLGHUPRLG
VHMWHNNHOpViUDODN~KHJ\HVFLV]WtGLXPRNNDO DPHO\HN







 PP KRVV]~DN HJ\HQHVHN YDJ\
NLVVpJ|UEOWHN$YpJiJDNPP
KRVV]~DN pV  PP
iWPpUĘMĦHN KHQJHUHVHN YDJ\ NLVVp
NLKHJ\HVHGĘNņ$PLNRUUKL]DV]tQH
ViUJiV YDJ\ RNNHUEDUQD D
FV~FVRNRQ YLOiJRVDEE PLQWD W|EEL
UpV]HQ $] LGĘVHEE UpV]HN V|WpWHEE
EDUQiN$IHOV]tQDFLV]WtGLXPRNWyO
VĦUĦQ WVNpV ņ $ FLV]tGLXPRN D











 NpS  D $ 7XEHU UDSDHRGRUXP 7XO 3RSXOXV DOED / HNWRPLNRUUKL]D V]WHUHRPLNURV]NySRV NpSH D
N|SHQ\ IHOV]tQpQ HOKHO\H]NHGĘ FLV]WtGLXPRNNDO [ $ 7XEHU UDSDHRGRUXP 7XO 3RSXOXV DOED /











$ N|SHQ\ SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXVHSLGHUPRLG HJ\HV KHO\HNHQ D IHOV]tQpQ KLIDKiOy]DWRW
YLVHO DPHO\EĘO FLV]WtGLXPRN HUHGQHN $ IHOV]tQL KiOy]DWRW  E iEUD V]DEiO\WDODQXO





HV QpJ\]HWEHQ  ņ $ N|]pSVĘ N|SHQ\UpWHJ G iEUD SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV
HSLGHUPRLGHJ\HV KHO\HNHQD VHMWHN YDODPLYHONLVHEEHN PLQWDNOVĘ UpWHJEHQ$VHMWIDODN
YDVWDJViJD  P V]tQN ViUJD IHOV]tQN VLPD ņ $ EHOVĘ N|SHQ\UpWHJ HSLGHUPRLG D





$ NLiJD]y HOHPHN FVDW QpONOLHN ]iUW DQDV]WRPy]LVDLN YDQQDN DPHO\HN U|YLG YDJ\
KRVV]~KLGDWNpSH]QHNņ$NLiJD]yKLIiNKDOYiQ\ViUJiNYDJ\V]tQWHOHQHNDN|SHQ\IHOV]tQL
KLIDKiOy]DWiEyO QĘQHN NL $ VHMWHN iWPpUĘMH  P D VHMWIDODN YDVWDJViJD  P
)HOV]tQNVLPDGLV]WiOLVYpJNHJ\V]HUĦYDJ\NLVVpGX]]DGW$KLIiNHJ\HQHVHNYDJ\NLVVp
KXOOiPRVDND V]HSWXPQiOQpKDHQ\KpQEHIĦ]|WWHN$V]HSWXPRNN|]|WWL WiYROViJpV
P N|]|WW YiOWR]LN $ KLIiN QHP FVDWRVDN VHMWIDODLN YDVWDJViJD W|EEQ\LUH  P $]
HOiJD]iVRN QHP J\DNRULDN <DODN~DN QHP NDSFVROyGQDN D V]HSWXPRNKR] $]
DQDV]WRPy]LVRN ]iUWDN ņ $ FLV]WLGLXPRN D iEUD J\DNRULDN iU YDJ\ WĦ DODN~DN
HJ\HQHVHN YDJ\ NLVVp J|UEOWHN V]pOHVHEE DODSL UpV]N pV OHNHUHNtWHWW FV~FVXN YDQ $
FLV]WtGLXPRN KRVV]D  P J\DNUDQ HJ\ YDJ\ NpW V]HSWXPXN YDQ ÈWPpUĘMN D]
DODSMXNQiO  P D N|]HSNQpO  P D FV~FVXNQiO  P $ FLV]WtGLXPRN V]tQWHOHQHN
















$ PLNRUUKL]D IHKpU HJ\HV KHO\HNHQ FLWURPViUJD IHOV]tQHD KLIiN N|]p V]RUXOW OHYHJĘWĘO
H]VW|V $] HOiJD]iVL UHQGV]HU PRQRSRGLiOLV V]DEiO\WDODQXO SLUDPLGiOLV IHOV]tQH VLPD $
N|SHQ\SOHNWHQKLPDDPHO\EHQDKLIiNOHIXWiVDV]DEiO\WDODQYDJ\J\ĦUĦV]HUĦHQUHQGH]HWW$
UL]RPRUIiN ULWNiN IHKpUHN YDJ\ ViUJiN IHOV]tQN VLPD 6]HUNH]HWN HUĘVHQ GLIIHUHQFLiOW





















 iEUD ;HURFRPXV ODQDWXV 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4XHUFXV FHUULV /D KDELWXV E D NOVĘ N|SHQ\UpWHJ








  NpS $ ;HURFRPXV ODQDWXV 5RVWN 6LQJ  4XHUFXV FHUULV / HNWRPLNRUUKL]D DQDWyPLiMD D






 iEUD ;HURFRPXV ODQDWXV 5RVWN 6LQJ  4XHUFXV
FHUULV / UL]RPRUIiN D D UL]RPRUID FHQWUiOLV KLIiL
KRVV]PHWV]HW E D UL]RPRUID IHOV]tQH D V]HP|OFV|V
KLIiNDW FVDN UpV]EHQ PHJUDM]ROYD F HJ\ ILDWDO UL]RPRUID
HOiJD]iVQDN RSWLNDL KRVV]PHWV]HWH D IHOV]tQW FVDN
UpV]OHJHVHQ PHJUDM]ROYD G LGĘVHEE GLIIHUHQFLiOW
UL]RPRUID KRVV]PHWV]HWH YDVWDJIDO~ HGpQ\V]HUĦ FHQWUiOLV
KLIiYDOUpV]EHQIHOROGyGRWWV]HSWXPPDOpVViUJDDQ\DJJDO
WHOL FHQWUiOLV KLIiYDO $] HGpQ\V]HUĦ KLID V]HSWXPiQDN
WHUMHG D WHUPĘWHVWHN N|]HOpEHQ YDVWDJDEEDN 6]tQN IHKpU YDJ\ FLWURPViUJD HUHGpVL
KHO\N QHP MHOOHP]Ę GH D N|SHQ\ PHJKDWiUR]RWW SRQWMiUyO HUHGQHN .HUHV]WPHWV]HWN
ILDWDORQN|UDODN~GHD]LGĘVHEEV]DNDV]RNRQRYiOLVHOODSRVRGy$]HOiJD]iVRNULWNiNH]HN




$ N|SHQ\ SOHNWHQKLPDWLNXV D KLIiN W|EEQ\LUH V]DEiO\WDODQXO UHQGH]HWWHN FVDWMDLN
QLQFVHQHN ņ $ NOVĘ N|SHQ\UpWHJ E iEUD SOHNWHQKLPDWLNXV D KLIiN V]DEiO\WDODQ
OHIXWiV~DN YDJ\ N|UN|U|V J\ĦUĦV]HUĦ N|WHJHNHW DONRWQDN  $ YDJ\ %WtSXV $JHUHU 
 pV HJ\ UpV]N D N|SHQ\ IHOV]tQpQ
FLV]WLGLXPV]HUĦHQ HQ\KpQ EXQNyV
FV~FVRNEDQ YpJ]ĘGLN $ KLIiN YLOOiVDQ
HOiJD]QDN KHQJHUHVHN D V]HSWXPRNQiO
HQ\KpQ EHIĦ]|WWHN V]tQWHOHQHN IHOV]tQN
GXUYiQ V]HP|OFV|V .LYiODV]WRWW
IRO\DGpNFVHSSHN YDJ\ NULVWiO\RN QHP
OiWKDWyN UDMWXN $ VHMWIDODN YDVWDJViJD 
PP $ V]HSWXPRN IDOD YpNRQ\DEE PLQW D
KLIiNp$KLIiNKRVV]DYiOWR]DWRViWPpUĘMN
 PP ņ $ N|]pSVĘ N|SHQ\UpWHJ F
iEUD  SOHNWHQKLPDWLNXV D KLIiN
J\ĦUĦV]HUĦHQ UHQGH]HWWHN ]VHODWLQV]HUĦ
PiWUL[ED iJ\D]RWWDN pV QDJ\REEDN PLQW D
NOVĘ UpWHJEHQ iWPpUĘMN  PP $
VHMWHN V]tQWHOHQHN $ VHMWIDODN YDVWDJViJD
 PP ņ $ EHOVĘ N|SHQ\UpWHJ
G iEUD SOHNWHQKLPDWLNXV iWPHQHWHW
PXWDW D] HSLGHUPRLG IHOp QLQFV KDWiUR]RWW
PLQWi]DWD $ KLIiN V]tQWHOHQHN QHP
FVDWRVDN]VHODWLQV]HUĦ PiWUL[EDiJ\D]RWWDN





ULWNiN HJ\HQHVHN  PP YDVWDJRN $ KLIiN IDOD HJ\HQOHWHVHQ YDVWDJ  PP $
KLIDFV~FVRNHJ\V]HUĦHNYDJ\NLVVpEXQNyDODN~DNDFV~FVRNVHMWIDODRO\DQYDVWDJPLQWDKLID
W|EEL UpV]pp $ KLIiN IHOV]tQH V]HP|OFV|V $ V]HP|OFV|N IpOJ|PE DODN~DN iWPpUĘMN 
PPņ$UL]RPRUIiNDGiEUDHUĘVHQGLIIHUHQFLiOWDNQDJ\PpUHWĦHGpQ\V]HUĦFHQWUiOLV
KLIiNNDO )WtSXV$JHUHU iEUD*\DNUDQHOĘIRUGXO EHQQN]VHODWLQV]HUĦ
PiWUL[ pV ViUJD DQ\DJJDO WHOW KLIiN G iEUD $ V]HSWXPRN N|]HOpEHQ HUĘVHQ IpQ\W|UĘ
0HO]HUUHDJHQVVHO ViUJiUD IHVWĘGĘ RNWDpGHUHV IHKpUMHNULVWiO\RN ILJ\HOKHWĘN PHJ G
iEUD $] HGpQ\V]HUĦ FHQWUiOLV KLIiN iWPpUĘMH D  PPW LV HOpUKHWL (]HN HOiJD]iVD
V]HSWXPRQNpQW HJ\ iJDW NpSH]  6HMWIDOXN YDVWDJViJD PP D VHMWIDODN V]tQWHOHQHN YDJ\
ViUJiN (J\HV V]HSWXPDLN UpV]EHQ IHORGyGWDN G iEUD VHMWIDODLN D V]HSWXPRNQiO
YDODPLYHOYDVWDJDEEDNPLQWDW|EELUpV]HQ$SHULIpULiOLVKLIiNV]tQWHOHQHNYDJ\ViUJiNQHP
VSHFLDOL]iOWDN iWPpUĘMN  PP VHMWIDOXN  PP YDVWDJ  $ UL]RPRUID IHOV]tQpW D












$ N|SHQ\ SUHSDUiWXPRNEDQ D 0HO]HUUHDJHQV D )H62 D JXDMDN D WHMVDY pV D
V]XOIRYDQLOOLQ QHJDWtY UHDNFLyW PXWDW  .2+ LV QHJDWtY GH QpKiQ\ NOVĘ VHMWHW EDUQiUD
V]tQH] ņ $ UL]RPRUID SUHSDUiWXPRNEDQ D 0HO]HUUHDJHQV QpKiQ\ KHO\HQ KDOYiQ\ NpN D
V]XOIRYDQLOOLQ SHGLJ YLOiJRV Uy]VDV]tQ V]tQH]ĘGpVW DG $ JXDMDN UHDNFLyMD QHJDWtY GH HJ\HV






$ WHOMHV PLNRUUKL]D  pV  QPHV 89 IpQ\EHQ QHP PXWDW DXWRIOXRUHV]FHQFLiW $







pV LGĘSRQW 3VS|NODGiQ\  pYHV OWHWHWW FVHUW|OJ\HVEHQ    $ WDODMPLQWiW








$ PDJ\DURUV]iJL HUGĘN HNWRPLNRUUKL]iLQDN YL]VJiODWD VRUiQ D OHJW|EE ~M HUHGPpQ\W D
V]iUD] KRPRNRV WDODM~ DOI|OGL Q\iUDVRN DGWiN DPHO\HNQHN NpW HJ\PiVKR] N|]HOL pV LJHQ
KDVRQOy DGRWWViJ~ iOORPiQ\iEyO 7RPSD pV .HOHELD YHWWQN PLQWiNDW $ NpW iOORPiQ\EyO
 pV  N|]|WW YHWW IHKpU Q\iU J\|NpUPLQWiNEyO |VV]HVHQ W|EE PLQW  NO|QE|]Ę
HNWRPLNRUUKL]D PRUIRWtSXVW NO|QtWHWWQN HO (]HNEĘO FVDN D  OHJJ\DNRULEEDW KDWiUR]WXQN
PHJ IDML YDJ\ QHP]HWVpJL V]LQWHQ  WiEOi]DW 0HJEHFVOWN D MHOOHP]Ę PRUIRWtSXVRN
UHODWtY J\DNRULViJiW pV N|QQ\HQ YL]VJiOKDWy PLNURPRUIROyJLDL WXODMGRQViJRN DODSMiQ
PLNRUUKL]D KDWiUR]yNXOFVRW NpV]tWHWWQN DPL DODSRW DGKDW D WHUOHW HNWRPLNRUUKL]iLQDN
UpV]OHWHVHEENYDQWLWDWtY|NROyJLDLYL]VJiODWiKR]-DNXFV
$ WD[RQRN PHJKDWiUR]iVD NO|QIpOH PyGRNRQ W|UWpQW $ 6FOHURGHUPD ERYLVWD pV D
;HURFRPXV DUPHQLDFXV HVHWpEHQ D WHUPĘWHVWHN PHJKDWiUR]iVD DODSMiQ W|UWpQW D] D]RQRVtWiV
PLYHO H]HNQpO HJ\pUWHOPĦ KLID YDJ\ UL]RPRUID |VV]HN|WWHWpVHNHW WDOiOWXQN D WHUPĘWHVW pV D
PLNRUUKL]D N|]|WW (]HNHW D PHJIHOHOWHWpVHNHW PLNRUUKL]DPRUIROyJLDL KDVRQOyViJRN LV
DOiWiPDV]WRWWiN $ 7XEHU UDSDHRGRUXP HNWRPLNRUUKL]iMiQDN D]RQRVViJiW D N|]HOpEHQ WDOiOW
 
WHUPĘWHVWHN pV D 7XEHU ERUFKLLKR] YDOy PRUIROyJLDL KDVRQOyViJD DODSMiQ IHOWpWHOH]WN
5DXVFKHU pV PWV  pV NpVĘEE PROHNXOiULV PyGV]HUHNNHO LJD]ROWXN LV .RYiFV pV
-DNXFV
$ KDJ\RPiQ\RVDQ PHJKDWiUR]RWW WHUPĘWHVWHNEĘO pV D IHOWpWHOH]HWWHQ KR]]iMXN WDUWR]y
PLNRUUKL]iEyO NLQ\HUW U'16,76 5)/3NpSpQHN |VV]HKDVRQOtWiViYDO VLNHUHVHQ KDWiUR]WXN
PHJ D /DFWDULXV FRQWURYHUVXV pV D 5XVVXOD DPRHQROHQV PLNRUUKL]iMiW (]HQ NpW IDM 5)/3
DQDOt]LVpQHN HUHGPpQ\pW D] HNWRPLNRUUKL]iN OHtUiViEDQ SXEOLNiOWXN -DNXFV pV PWV 
-DNXFVpV%HHQNHQ
$ KiURP 7RPHQWHOODHNWRPLNRUUKL]D 7 JDO]LQLL 7 SLORVD pV 7 VXEWHVWDFHD
PHJKDWiUR]iVD U'16 ,76 V]HNYHQFLiLNQDN 7RPHQWHOOD WHUPĘWHVWHNEĘO Q\HUW JpQEDQNL
V]HNYHQFLDDGDWRNNDO YDOy |VV]HKDVRQOtWiViYDO W|UWpQW .|OMDOJ pV PWV  $ W|EEL FVDN
QHP]HWVpJL V]LQWHQ PHJKDWiUR]RWW WD[RQ HONO|QtWpVH &RUWLQDULXV *HQHD +HEHORPD
/DFWDULXV 5XVVXOD pV D] HJ\pE WRPHQWHOORLG WtSXVRN PRUIROyJLDLDQDWyPLDL EpO\HJHNHQ
DODSXOW$JHUHUpV5DPEROG
$PLQWiNEDQ OHJJ\DNRULEEPRUIRWtSXVWDPHO\HNHWD OHOĘKHO\HN IHKpUQ\iUDVDLEDQD3
DOED MHOOHP]Ę HNWRPLNRUUKL]iLQDN WHNLQWKHWQN D  WiEOi]DW IRJODOMD |VV]H $]
|VV]HiOOtWiVEDQ KDW ~MRQQDQ IHOIHGH]HWW HNWRPLNRUUKL]D V]HUHSHO /DFWDULXV FRQWURYHUVXV
5XVVXODDPRHQROHQV7RPHQWHOODJDO]LQLL7SLORVD7 VXEWHVWDFHD pV7XEHU UDSDHRGRUXP






$  WiEOi]DWEDQ V]HUHSOĘ HNWRPLNRUUKL]D WtSXVRN DODSMiQ N|QQ\HQ PHJILJ\HOKHWĘ
PRUIROyJLDLNDUDNWHUHNUHDODStWRWWKDWiUR]yNXOFVRWiOOtWRWWXQN|VV]HDPHO\VHJtWKHWL D WHUOHW











 NpS D $ IHKpU Q\iU 3RSXOXV DOED / pV QpKiQ\ MHOOHJ]HWHV HNWRPLNRUUKL]DWtSXVD D WRPSDLNHOHELDL
PLQWDWHUOHWHQ 7RPHQWHOORLG WtSXVRN E ViUJD N|SHQ\Ħ FLV]WtGLXPRV WtSXV 7RPHQWHOOD SLORVD F EDUQD





  WiEOi]DW $ 3RSXOXV DOED / D WRPSDL pV NHOHELDL PLQWDWHUOHWHQ J\DNRUL
HNWRPLNRUUKL]iLQDNKDWiUR]yNXOFVD
D $ PLNRUUKL]D V]tQH IHNHWpVEDUQD YDJ\ EDUQD D N|SHQ\ V]HUNH]HWH SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV
NLiJD]y KLIiNKLiQ\R]QDNYDJ\ MHOHQ YDQQDN V]tQWHOHQHN YDJ\EDUQiN FVDWRVDNYDJ\FVDWQpONOLHN
         WRPHQWHOORLGPLNRUUKL]iN
E$PLNRUUKL]DQHPIHNHWHYDJ\EDUQD       

D&LV]WtGLXPQLQFVDN|SHQ\SOHNWHQKLPDWLNXV      
E&LV]WtGLXPYDQ          
  
D $ PLNRUUKL]D IHOV]tQH YDWWiV D N|SHQ\ SOHNWHQKLPDWLNXV D NLiJD]y KLIiN FVDWRVDN HUĘVHQ
GLIIHUHQFLiOWV]HUNH]HWĦUKL]RPRUIiNYDQQDN     6FOHURGHUPDERYLVWD




         /DFWDULXVFRQWURYHUVXV
E 5KL]RPRUID YDQ DPHO\ HUĘVHQ GLIIHUHQFLiOW D PLNRUUKL]D IHKpUHVViUJiV D N|SHQ\
SOHNWHQKLPDWLNXV       ;HURFRPXVDUPHQLDFXV

D$FLV]WtGLXPRNFVDWQpONOLHN        
E $ FLV]WtGLXPRN FVDWRVDN V]HSWXPRNNDO D N|SHQ\ SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXVDQJXOiULV D
PLNRUUKL]DViUJiVRNNHUDNLiJD]yKLIiNFVDWRVDNUKL]RPRUIDYDQ    

D $ FLV]WtGLXPRN NLKHJ\HVHGĘ YpJĦ SDODFN DODN~DN D NLVHEEHN JRPEEDQ YpJ]ĘGKHWQHN D
N|SHQ\SOHNWHQKLPDWLNXV]VHODWLQV]HUĦUpWHJJHODIHOV]tQpQ   5XVVXODDPRHQROHQV
E $ FLV]WtGLXP iUV]HUĦ FVDWRN QpONOL D N|SHQ\ SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXVHSLGHUPRLG D
PLNRUUKL]DViUJiVRNNHUEDUQD       7XEHUUDSDHGRUXP

D$FLV]WtGLXPYDVWDJIDO~DUL]RPRUIDGLIIHUHQFLiODWODQ   7RPHQWHOODJDO]LQLL
E $ FLV]WtGLXP YpNRQ\ IDO~ D UL]RPRUID GLIIHUHQFLiOW NDQ\DUJyV YpNRQ\ PDUJLQiOLV KLIiNNDO
            
D$FLV]WtGLXPNpNYDJ\EDUQiVIHNHWHSLJPHQWHWWDUWDOPD]KRVV]DPP 
         7RPHQWHOODVXEWHVWDFHD
E$FLV]WtGLXPQHPSLJPHQWiOWDYpJHNLVVpEXQNyVKRVV]DPP  





D +RUWREiJ\L 1HP]HWL 3DUN WHUOHWpKH] WDUWR]y V]RORQ\HF WDODMRQ WHOHStWHWW W|OJ\HVHNEHQ
NH]GWN PHJ $] (57, 3VS|NODGiQ\L ÈOORPiViQDN WHUOHWpUĘO  pV  N|]|WW KiURP
HUGĘiOORPiQ\EyOW|EEDONDORPPDOJ\ĦMW|WWQNWDODMPLQWiNDWgVV]HVHQWDODMPLQWiEyOW|EE
PLQW  HNWRPLNRUUKL]D PRUIRWtSXVW NO|QtWHWWQN HO (]HN N|]O W KDWiUR]WXQN PHJ IDML




DGKDW D WHUOHW HNWRPLNRUUKL]iLQDN UpV]OHWHVHEE NYDQWLWDWtY|NROyJLDL YL]VJiODWiKR] -DNXFV
pV&VLKD
$ KiURP PLQWDYpWHOL WHUOHW OHJJ\DNRULEE  HNWRPLNRUUKL]D WtSXViQDN IĘ PRUIROyJLDL
MHOOHP]ĘLWD WiEOi]DW WDUWDOPD]]D(]HNHWDPLNRUUKL]iNDW WHNLQWKHWMNDYL]VJiOW WHUOHW
W|OJ\HVHLEHQ D] HNWRPLNRUUKL]D N|]|VVpJHN OHJMHOOHJ]HWHVHEE LVPHUW WDJMDLQDN $ WHUOHWUĘO
V]iUPD]yPLQWiNEDQKiURP~MHNWRPLNRUUKL]iWWDOiOWXQNH]HNUpV]OHWHVPRUIROyJLDLDQDWyPLDL
OHtUiViW SXEOLNiOWXN .|]ON D ;HURFRPXV ODQDWXVW -DNXFV pV %HHQNHQ  -DNXFV
D pV D 7RPHQWHOOD VWXSRVDW -DNXFV pV PWV D PROHNXOiULV PyGV]HUHNNHO ,76
5)/3 LOOHWYH V]HNYHQFLDDQDOt]LV VHJtWVpJpYHO VLNHUOW D]RQRVtWDQL HJ\ SHGLJ D
³4XHUFLUKL]D DOERYLRODFHD´ PHJKDWiUR]DWODQ -DNXFV  -DNXFV E )HOGROJR]iVXN
pVNpSLGRNXPHQWiFLyMXNDIHMH]HWEHQWDOiOKDWy
 $  WiEOi]DW D OHJIRQWRVDEE HNWRPLNRUUKL]D WtSXVRN HOĘIRUGXOiViW pV UHODWtY
J\DNRULViJiW PXWDWMD D] HJ\HV PLQWDYpWHOL KHO\HN pV PLQWDYpWHOL LGĘSRQWRN V]HULQW
FVRSRUWRVtWYD
 $  WiEOi]DWEDQ V]HUHSOĘ PLNRUUKL]D WtSXVRNUD D N|QQ\HQ YL]VJiOKDWy
PLNURPRUIROyJLDL MHOOHJ]HWHVVpJHN DODSMiQ KDWiUR]yNXOFVRW iOOtWRWWXQN |VV]H  WiEOi]DW






 NpS D $ SVS|NODGiQ\L PLQWDWHUOHW MHOOHJ]HWHV IDIDMD D FVHUW|OJ\ 4XHUFXV FHUULV pV QpKiQ\ MHOOHJ]HWHV











D$PLNRUUKL]DN|SHQ\HIHNHWHYDJ\EDUQD      
E$N|SHQ\IHKpUViUJiVIHKpUViUJDYDJ\RNNHU      

D $ N|SHQ\ V]XURNIHNHWH SOHNWHQKLPDWLNXV SDUNHWWDPLQWi]DW~ $ NLiJD]y KLIiN IHNHWpN




IHOV]tQĦHN        +\PHQRVF\SKXVHULFDH
E$N|SHQ\SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV       

D $ N|SHQ\ EDUQD YDJ\ ViUJiVEDUQD SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV QDJ\ DQJXOiULV VHMWHNNHO D
NLiJD]yKLIiNYDVWDJRNFVDWQpONOLHNV]HP|OFV|VHNKDJ\PDV]HUĦDODSLVHMWWHO 
           *HQHDVS
E$N|SHQ\EDUQDYDJ\ IHNHWpVEDUQDSV]HXGRSDUHQKLPDWLNXVDQJXOiULVYDJ\HSLGHUPRLGD
NLiJD]yKLIiNFVDWRVDN       7RPHQWHOODVSS

D$N|SHQ\SOHNWHQKLPDWLNXV        
E$SV]HXGRSDUHQKLPDWLNXV        

D5L]RPRUIDYDQ          
E5L]RPRUIDQLQFV          

D$UL]RPRUIDQHPGLIIHUHQFLiOWDN|SHQ\WVĦUĦIHOV]tQLVHMWKiOy]DWERUtWMDDNLiJD]yKLIiN
FVDWRVDN        7KHOHSKRUDFHDHWtSXV
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5. Az eredmények megvitatása 
Ebben a fejezetben elıször az elsıként Magyarországról leírt ektomikorrhizák 
meghatározását, rendszertani helyzetét és jellemzését vetjük össze irodalmi forrásokkal. 
Részletesen értékeljük a tomentellod mikorrhizák terén végzett vizsgálatainkat a 
nemzetközi szakirodalom tükrében. Ezt követıen összehasonlítjuk az általunk kutatott 
magyarországi erdık ektomikorrhizaközösségeirıl szerzett ismereteket más, elsısorban 
európai területeken végzett hasonló vizsgálatok erdményeivel. Végül javaslatot teszünk a 
mesterséges mikorrhizák hazai alkalmazásának lehetıségeire. 
5.1. Meghatározatlanként leírt ektomikorrhizák 
A Magyarországról elsıként közölt ektomikorrhizák közül négyet, mint nem 
meghatározott morfotípust írtunk le. Mivel ezek közül három („Fagirhiza 
vermiculiformis”, „Quercirhiza alboviolacea” és „Helianthemirhiza hirsuta”) esetében 
nem történt molekuláris elemzés, rendszertani azonosításukat morfológiai alapon kíséreltük 
meg. 
5.1.1. A „Fagirhiza vermiculiformis” + Fagus sylvatica (Jakucs 1998, Jakucs és 
Agerer 1998)  
A mikorrhiza morfológiai-anatómiai bélyegei alapján egyértelmően a Lactarius 
nemzetségbe tartozik. Ezt igazolja a sima, áttetszı köpeny és a tejcsövek jelenléte (Agerer 
1995). Hasonló szerkezető, pszeudoparenhimatikus-epidermoid, „puzzle-mintázatú”, 
zselatinréteggel borított köpenyt a Lactarius Singer szekció fajairól írtak le (Palfner és 
Agerer 1996a). Eddig ebbıl a szekcióból az (eredetileg – tévesen – L. vellereusként leírt) 
L. blennius Fr. (Brandt és Agerer 1986), a L. porninsis Roll. (Treu 1990, 1990a), a L. 
pallidus Pers.: Fr. (Brandt 1991) és a L. chrysorrheus Fr. (Palfner és Agerer 1996ab) 
ektomikorrhizája volt ismert. A L. scrobiculatus (Scop.:Fr.) Fr.a Amiet és Egli (1991) által 
leírt ektomikorrhizája Singer (1996) szerint szintén ide tartozik. A „F. vermiculiformis” 
azonban különbözik a L. porninsistıl, mert az utóbbinak plektenhimatikus köpenye, 
egyenesen lefutó tejcsövei és sok rhizomorfája van és inkább a Dapetes szekció (Treu 
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1990) fajaira hasonlít. A L. scrobiculatusnak is plektenhimatikus a köpenye és kristályok 
borítják (Amiet és Egli 1991). Bár a köpeny szerkezete a többi felsorolt fajhoz nagyon 
hasonlít, mindegyiktıl határozottan megkülönböztethetı. A L. pallidus és a L. chrysorrheus 
tenyeres típusú Hartig-hálójától különbözik, a L. belenniuséra viszont hasonlít a „F. 
vermiculiformis” szabálytalan, lebenyes Hartig-hálója, amely a fiatal gyökérrészeken csak a 
hipodermális rétegre terjed ki, idısebb részeknél azonban egészen az endodermiszig hatol. 
Mind a négy faj tejcsövei sőrőn elágazók, vékonyfalúak (0,5-1 µm), ritkán szeptáltak és 
hullámos lefutásúak, de a „F. vermiculiformis” a leginkább kanyargós, „ féregszerő”. Habár 
a pozitív szulfovanillin reakciót általánosan jellemzınek tartják a Lactarius nemzetségben 
(Agerer 1995), a „F. vermiculiformis” a L. blenniushoz hasonlóan negatív reakciót ad, 
ellentétben a L. pallidus és a L. chrysorrheus sötétkék vagy sötét ibolya színreakciójával. 
Szintén a L. blenniuséhoz hasonlít a „F. vermiculiformis”háromrétegő köpenye, míg a L. 
pallidus és a L .chrysorrheus köpenye kétrétegő. A „F. vermiculiformis” esetében nem 
figyeltünk meg rhizomorfákat, míg a másik három faj esetében vékony, differenciálatlan 
rhizomorfák voltak jelen. Kisebb különbségek voltak a három faj között a mikorrhiza 
színében és a mikorrhizaköpeny rétegeinek autofluoreszcenciájában is. Megállapítható 
tehát, hogy a „F. vermiculiformis” mikorrhizája a fenti fajokétól elkülöníthetı, de azokkal 
igen közeli rokonságban áll, és különösen hasonlít a L. blenniuséhoz, amitıl csak a 
mikorrhiza sárgásabb színében, a rhizomorfák hiányában és kisebb autofluoreszcencia-beli 
különbségekben tér el.  
 
5.1.2. „Quercirhiza alboviolacea” ” + Quercus robur (Jakucs 2001, 2002c) 
Az ektomikorrhizát alföldi tölgyesbıl írtuk le. Bár mostanáig több, mint 40 
ektomikorrhizát írtak le tölgy fajokról (Agerer 1987-2006), a Quercus nemzetség még 
kevésbé kutatottnak számít, mint pl. a fenyık vagy a lombos fák közül a bükk. Az utóbbi 
években számos nem meghatározott mikorrhiza leírása jelent meg tölgyekrıl, elsısorban 
mediterrán területeken honos Q. ilexrıl és Q .suberrıl (De Roman és mts. 2002a, b, 2005, 
De Roman és Miguel 2005), ezeknek a leírásoknak azonban egyike sem hasonlít a 
“Quercirhiza alboviolacea” néven leírt mikorrhizára. Ennek, az alföldi kocsányos 
tölgyesben gyakorinak talált mikorrhizának a jellemzıi nem elegendık ahhoz, hogy 
morfológiai alapon meghatározzuk, mivel hiányzanak róla az olyan jellegzetességek, mint 
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pl. a cisztídiumok, rhizomorfák vagy tejcsövek. Minthogy sem csatokat, sem dolipórus-
szerő képleteket, sem Woronin-testeket nem tudtunk megfigyelni, még azt sem lehet 
megállapítani, hogy bazídiumos vagy tömlıs mikobionta képzi-e. Az ilyen típusú 
mikorrhizák meghatározása csak molekuláris módszerekkel lehetséges, de ez eddig nem 
volt sikeres.  
 
5.1.3. „Helianthemirhiza hirsuta” + Helianthemum ovatum (Kovács és Jakucs 2001) 
A mikorrhiza leírása egy kiskunsági homokpusztagyepbıl történt Ismeretes, hogy a 
Cistaceae családba tartozó törpecserjék endo- ektendo- és ektomikorrhizát is képezhetnek 
különbözı tömlıs és bazídiumos gombákkal (Fortas és Chavalier 1992, Harley és Harley 
1987, Malloch és Thorn 1985, Read és mts. 1977). A Cistus fajok mikobiontái közül 
részletesebben tanulmányozták a földalatti tömlıs Terfezia és Tirmania fajokat (Fortas és 
Chavalier 1992, Giovanetti és Fontana 1982) és igazolták, hogy a Cenococcum 
graniforme ektomikorrhizát képez a Helianthemum chaemacistuson (Read és mts. 1977). 
A Hebeloma ammophilum és az Inocybe heimii ektomikorrhizáját Fumana procumbensrıl 
írták le (Jakucs és mts. 1999, Magyar és mts. 1999). Molekuláris bizonyíték van arra is, 
hogy a Helianthemum bicknelli tomentelloid fajokkal is képezhet mikorrhizát (Dickie és 
mts. 2004). A „Helianthemirhiza hirsuta” egyik eddig leírt mikorrhizára sem hasonlít. 
Mivel kevés anatómiai jellegzetessége van, morfológiai alapon nem határozható meg. Azt 
azonban a hifák mérete és a köpeny szerkezete alapján sejteni lehet, hogy a mikobionta a 
tömlısgombák közé tartozik. A meghatározás csak molekuláris módszerekkel lehetséges. 
 
5.1.4. „Quercirhiza fibulocystidiata” + Quercus spp. (Jakucs és mts. 1997, 1998) 
Az elıször e néven, meghatározatlanként leírt ektomikorrhizát a késıbbiekben ITS 
szekvenciák alapján, mint Tomentella galziniit határoztuk meg (Köljalg és mts. 2001), 






5.2. Meghatározott, nem tomentelloid mikorrhizák 
Ebben a részben a hazai erdıkbıl leírt, meghatározott ektomikorrhizákat hasonlítjuk 
össze az eddigi szakirodalmi adatokkal. Az itt szereplı mikobionták közül kettı a tömlıs 
gombák közé tartozik. Bár az elsı ektomikorrhiza leírása tömlıs mikobiontáról történt 
(Frank 1885), a bazídiumos gombákéihoz képest jóval kevesebb tömlıs mikorrhizát 
ismerünk. A gazdasági szempontból fontos szarvasgombákat (Tuber spp.) nem számítva, a 
leírt aszkuszos mikorrhizák száma kevesebb, mint száz (Maia és mts. 1996). A többi leírt 
mikorrhiza a bazídiumos gombák legjelentısebb ektomikorrhizaképzı családjaiba 
(Boletaceae, Rhizopogonaceae, Sclerodermataceae, Cortinariaceae, Russulaceae) tartozik. 
A Thelephoraceae családba tartozó, munkánkban hangúlyosan szereplı tomentelloid 
mikorrhizákat külön alfejezetben tárgyaljuk.  
 
5.2.1. Tuber rapaeodorum + Populus alba (Kovács és Jakucs 2006) 
A szarvasgombák (Tuber spp.) földalatti termıtestő tömlısgombák, amik közül 
elsısorban a ritka csemegének számító, jelentıs kereskedelmi értékő fajokat (pl. T. 
aestivum Vitt., T. brumale Vitt , T. magnatum Pico) tanulmányozták alaposan. A 
gasztronómiailag kevésbé értékes fehér szarvasgombák közül a T. borchii Vitt., mint a 
tömlıs ektomikorrhizák modellszervezete, biokémiai, élettani és molekuláris taxonómiai 
szempontból viszonylag jobban kutatott (Malatesa és Stocchi 1998, Miozzi és mts. 2005, 
Barbieri és mts. 2005), de a többi fajról kevés információnk van.  
A Tuberek taxonómiája problematikus, mert a fajok elkülönítése az aszokarpiumok 
alapján nem egyértelmő. Montecchi és Lazzari (1992) a fehér szarvasgombákon belül 
kiemeli a „puberulum” fajcsoportot, amely a T. borchii, T. dryophilum Tul. et Tul., T. 
foetidum Vitt., T. maculatum Vitt., T. puberulum Berk. et Br. és T. rapaeodorum Tul. et 
Tul.. fajokat foglalja magába. Bár részletes molekuláris taxonómiai vizsgálatokat végeztek 
(Urbanelli és mts. 1998, Roux és mts. 1999, Mello és mts. 2000, Urban és mts. 2004, 
Halász és mts. 2005) és specifikus molekuláris markereket is kifejlesztettek néhány faj 
meghatározására (Longato és Bonfante 1997, Bertini és mts. 1998, Amicucci és mts. 
1998, 2000), ezek erdeményeit nem hasonlították össze morfológiai bélyegekkel. 
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A hazai vizsgálatok során a dél-alföldi fehér nyárasokban a fehér szarvasgombák 
mikorrhizáit gyakorinak találtuk (Jakucs 2002). Az ITS szekvencia vizsgálatok alapján T. 
rapaeodorumnak határozott. ektomikorrhiza részletes morfológiai-anatómiai leírását a 4. 
fejezetben közöltük. Filogenetikai analízisünk során a vizsgált fajok két nagy kládot 
alkottak: az egyik tartalmazta a T. rapaeodorum, T. maculatum, és T. foetidum, a másik 
pedig a T. puberulum, T. borchii, T. oligospermum és T. dryophilum fajokat, és a kládokon 
belül az egyes minták is jól elkülönültek. A fajok között tehát jelentıs genetikai távolság 
alakult ki (Kovács és Jakucs 2006).  
Eddig a fehér szarvasgombák ektomikorrhizái közül a T. borchii (Rauscher és mts. 
1996), a T. albidum Pico (synonym of T. borchii) (Zambonelli és mts. 1993a), a T. 
puberulum (Blaschke 1987, 1988), a T. rufum Pico (Rauscher és mts. 1995, Rauscher és 
Chevalier 1996) és a T. maculatum (Zambonelli és mts. 1999) esetében született részletes 
anatómiai leírás. Bár a fehér szarvasgombák ektomikorrhizái nemzetség szinten könnyen 
felismerhetık, faji elkülönítésük anatómiai alapon kétséges. A T. rufum kivételével a fenti 
mikorrhizáknak epidermoid köpenyük és felszíni hifahálózatból eredı hegyes, árszerő 
cisztídiumaik vannak. A T. rapaedodorum mikorrhizája, bár a molekuláris vizsgálatokban 
az elızı fajokétól határozottan elválik, anatómiai szempontból szintén alig különíthetı el. 
Kisebb különbségek vannak a fajok között az epidermoid köpenysejtek alakjában, a sejtfal 
vastagságában, a cisztídiumok hosszában és sejtfalvastagságában. A T. rapaeodorum 
cisztídiumai a T. borchiiéhoz hasonlóak, egyenesek, de kevésbé merevek és vékonyabb 
falúak. A T. rapaeodorum minden köpenyrétege epidermoid, míg a T. borchii külsı és 
középsı köpenyrétegében anguláris sejtek is megjelennek. A sejtek kisebbek és faluk is 
vékonyabb, mint a T. borchii vagy a T. puberulum esetében. A fenti különbségek azonban 
nem szignifikánsak (Kovács és Jakucs 2006). Végeredményként tehát azt állapíthatjuk 
meg, hogy a termıtestek bizonytalan elkülönítéséhez hasonlóan, a “puberulum” 
fajcsoportban a mikorrhizákat sem lehet morfológiai alapon fajok szerint 
megkülönböztetni, bár a molekuláris vizsgálatokkal a fajok jól szétválnak. Azonos 
következtetést vonhattunk le a szintén tömlıs Genea és Humaria mikorrhizák esetében is 




5.2.2. Genea verrucosa Vitt + Quercus robur (Jakucs és mts. 1998 a,b).  
A Genea nemzetség egy, a Pyronemataceae családba tartozó, földalatti termıtestő 
csoport, amelynek mikorrhizái közül az elsı leírást Brand tette közzé, aki a G. hispidula 
Berk. & Br. mikorrhizáját írta le bükk gyökerérıl (Brand 1991), majd Jakucs és mts. a G. 
verrucosa Vitt. tölggyel képzett ektomikorrhizáját mutatták be (Jakucs és mts. 1998a,b). 
Mivel ezen leírások szerint a Genea mikorrhizák feltőnı, jellegzetes, könnyen felismerhetı 
bélyegeket mutatnak (nagy, vastagfalú, sárga anguláris sejtekbıl álló köpeny, robusztus 
szeptált vastagfalú, gyakran szemölcsös kiágazó hifák). Ezek a morfotípusok a ritkán 
található termıtestek ellenére a talajokban igen gyakorinak bizonyultak, és számos 
tanulmányban morfológiai vizsgálatok alapján igazolták jelenlétüket bükkösökbıl 
(Rumberger és mts. 2004), tölgyesekbıl (Valentine és mts. 2004, Mosca és mts. 2007), 
Shorea -állományokból (Lee és mts. 1997, Ingleby és mts. 1998) és vegyes erdıkbıl (Izzo 
és mts. 2005, Tedersoo és mts. 2006b, Smith és mts. 2006). 
A riboszomális RNS-gének szekvenciája alapján újabban bebizonyították (Tedersoo és 
mts 2006a, Perry és mts. 2007), hogy a hipogéikus Genea nemzetség közeli rokonságban 
áll az epigéikus Humaria nemzetséggel és a Laiho és Mikola (1964) által felfedezett “E-
strain fungi” néven összefoglalt alaktani csoporttal, amelyek a környezeti körülményektıl 
függıen ekto és ektendo-mikorrhizát is tudnak képezni (Wilcox 1983, Yu és mts 2001) és 
amelyek a Wilcoxina, a Tricharina, a Trichophaea és a Sphaerosporella nemzetségekhez 
tartoznak (Danielson 1982, 1984, Egger 1996, Yu és mts 2001). A Humaria nemzetségbıl 
a H. hemisphaerica (Wigg.: Fr.) Fuckel ektomikorrhizáját írták le részletesen (Ingleby és 
mts 1990). A mikorrhiza morfológiai leírásokat a molekuláris eredményekkel összevetve 
azonban kiderült, hogy ellentmondás van a meghatározások között. Mivel az eredeti 
morfológiai leírások idején a molekuláris vizsgálatok még nem terjedtek el, és a Genea 
hispidula, a G. verrucosa és a H. hemisphaerica esetében is a meghatározás a mikorrhiza és 
a hozzá tartozónak vélt termıtest közötti hasonlóság vagy hifakapcsolat alapján történt, 
ezeket a régebbi azonosításokat kétkedéssel kell fogadnunk. Mivel újabban több H. 
hemisphaerica mintát sikerült egyszerre morfológiai és molekuláris módszerekkel is 
jellemezni, biztosnak látszik, hogy az Ingleby és mts. által (Ingleby és mts 1990) 
eredetileg ezen név alatt leírt mikorrhiza nem Humaria, hanem valamilyen hasonló, a 
talajokban gyakori rokon mikobionta (pl. Wilcoxina) lehetett. Kétségessé vált az is, hogy a 
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Genea-ként közzétett (Brand 1991, Jakucs és mts. 1998a, b) leírások valóban Genea 
mikorrhizákra vonatkoznak-e, vagy inkább ezek is a gyakoribb és elterjedtebb Humaria 
mikorrhizákról származnak. Kétségtelenül bebizonyosodott ugyanis, hogy a Genea és a 
Humaria mikorrhizák morfológiai-anatómiai szempontból annyira hasonlók, hogy nem 
lehet ıket megkülönböztetni. Emiatt a Genea mikorrhizákra vonatkozó, molekuláris 
megerısítés nélkül publikált elıfordulási és ökológiai adatokat óvatosan kell kezelni, 
illetve az eredményeket lehetıség szerint revideálni kell. Az eredeti, G. verrucosaként leírt 
mintánk morfológiai revízióját, anatómiai és molekuláris módszerekkel is vizsgált Humaria 
és Genea mikorrhizákkal való összehasonlítását újabban publikáltuk (Erıs-Honti és mts. 
2008). 
 
5.2.3. Xerocomus lanatus  + Quercus cerris (Jakucs és Beenken 2001, Jakucs 2002a) 
A Xerocomus nemzetségbıl ezen kívül a X. armeniacus (Quél.) Quél. + Quercus 
(Palfner és Agerer 1995), a X. badius (Fr.) Kühn.: Gilb. + Picea (Agerer és Gronbach 
1990, Berg 1989), a X. chrysenteron (Bull.: St. Amans) Quél. + Fagus (Gronbach 1988, 
Brand 1989, 1989a, Hofmann1989, Haug és Pritsch 1992) és a X. subtomentosus (L.: 
Fr.) Quél. + Quercus (Palfner 1995, Palfner és Agerer 1995) mikorrhizákat írták le. Ezek 
mindegyikének plektenhimatikus a köpenye és erısen differenciált rhizomorfáik vannak. A 
X. subtomentosus és a X.  armeniacus mikorrhizákat összehasonlítva Palfner és Agerer 
(1995) úgy találták, hogy ezeket morfológiai alapon nem lehet megkülönböztetni, de 
könnyő ıket elkülöníteni az egyébként hasonló X. badius és X. chrysenteron mikorrhizáktól 
világos sárga színük és a köpeny, valamint a rhizomorfa felszínét sőrőn borító szemölcsös 
kiágazó hifáik alapján. A X. lanatus taxonómiailag is és morfológiailag is nagyon közel áll 
a X. subtomentosushoz  és a X. armeniacushoz, és ennek mikorrhizájára is jellemzı a sárga 
pigment és a szemölcsös hifák jelenléte. A X. lanatus ektomikorrhiza színe azonban 
alapvetıen fehér, a hifák többsége színtelen, de citromsárga foltok vannak a köpenyen és a 
rhizomorfán, míg a X. subtomentosus és a X. armeniacus hifáinak sejtfalai és plazmája is 
sárgák. További különbség, hogy a X. armeniacus és a X. subtomentosus rhizomorfái 4-18 
µm, illetve 5-12 µm átmérıjőek, míg a X. lanatuséi csak 3-6 µm-esek. Kisebb eltérések 
jelentkeznek a kémiai színreakciókban (pl. a guajak, KOH és FesO4 esetében) is. 
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Összességükben azonban ezek a különbségek jelentéktelenek és nem alkalmasak e három 
faj mikorrhizájának morfológiai alapon történı elválasztására.  
5.2.4. Rhizopogon vulgaris var. intermedius + Pinus nigra (Jakucs és mts. 1998b, 
Jakucs és Bratek 1998) 
Bár a Rhizopogon ektomikorrhizákat elterjedten alkalmazzák a gyakorlatban is 
(Malajczuk és mts. 1982, Molina és Trappe 1994, Massicotte és mts. 1994), a 
nemzetségbıl eddig csak kevés morfológiai leírás született. A R. rubescens + Pinus 
silvestris (Fontana és Centrella 1967) és a R. vinicolor + Pinus silvestris (Zak 1971) 
valamint a R. vinicolor + Pseudotsuga menziesii (Goodman 1996) mikorrhizák korai 
leírásai óta Uhl (1988, 1988a) jellemezte a R. luteolus + Pinus silvestris és Agerer és mts. 
(1996) a R. subcaerulescens + Tsuga heterophylla mikorrhizát. Valamennyi eddig leírt 
Rhizopogon mikorrhiza plektenhimatikus köpenyő, a hifák ritkán viselnek csatokat, erısen 
differenciált rhizomorfáik vannak és a mikorrhiza (Pinus gazdanövényen!) többnyire 
koralloid-tuberkuloid elágazási rendszerő. Az eddig leírtak közül a R. vulgaris var. 
intermedius a leginkább a R. subcaerulescens + Tsuga heterophylla mikorrhizától 
különbözik, amely kékesfehér színő, fésős elágazású, a köpeny külsı rétegében a hifák 
győrőszerően rendezıdnek és Hartig-hálója nagyon vékony. A R. vinicolor mikorrhizája 
sárgásokker-barnásokker színében, vastag, sötét hifákból álló kéreggel borított tuberkuloid 
rendszerében, vékonyabb köpenyében és a KOH-dal adott barnászöld-fekete 
színreakciójában különbözik a R. vulgaris var. intermediusétól. A rózsaszínő R. rubescens 
ugyan színben hasonló a R. vulgaris var. intermediushoz, de sokkal vékonyabb a köpenye. 
A legnagyobb hasonlóságot a R. vulgaris var. intermediushoz a R. luteolus +Pinus 
silvestris ektomikorrhiza mutatja, amelyhez mind dichotomikus elágazási rendszerében, 
mind a sárgás pigmentet tartalmazó, vastag centrális hifákkal és vékonyabb marginális 
hifákkal jellemezhetı rhizomorfájában hasonlít. A legnagyobb különbség a két faj között a 
R. luteolus sárgás-okker és a R. vulgaris var. intermedius rózsaszín, helyenként meggypiros 
foltokkal tarkázott köpenyének színében van, de az utóbbi mikorrhiza köpenye és 




5.2.5. Scleroderma bovista + Populus alba (Jakucs és Agerer 1999, Jakucs 2002i)  
A Scleroderma nemzetség fajai gyakoriak mind a természetes állapotú, mind a 
bolygatott és ültetett erdıkben Európában, Ázsiában és Észak-Amerikában (Sims és 
mts.1995). Bár számos Scleroderma izolátumot alkalmaznak ektomikorrhiza inokulumként 
szerte a világon, különösen pedig a trópusokon (Marx és mts. 1991), a nemzetség 25 
fajából eddig még csak a S. citrinum mikorrhizáját írták le Betuláról (Waller és Agerer 
1993, Waller és mts. 1993) és Pinusról (Mohan és mts. 1993, Raidl 1997, Waller és mts. 
1993). A S. bovista mikorrhizája a S. citrinuméhoz  hasonlóan ezüstös-fehér elágazási 
rendszerrel, erısen differenciált rhizomorfákkal és plektenhimatikus köpennyel 
jellemezhetı, amelyet csatos kiágazó hifák sőrő hálózata vesz körül. Vannak azonban 
kisebb különbségek is. A S. bovista köpenye pl. a csúcsokon, de néhol még más részeken is 
olyan vékony, hogy a gyökér sejtek áttőnnek rajta. Ez nem jellemzı a S. citrinumra 
(Waller és mts. 1993). A S. citrinum köpenyének belsı rétegét pszeudoparenhimatikus 
fészkeket is tartlamazó plektenhimának írták le, amelyben csatok is láthatók. Ezeket a 
bélyegeket nem figyeltük meg a S. bovista esetében. A sima hifák mellett a S. citrinum 
durva felszínő hifákat is fejleszt, amik nem fordulnak elı a S. bovistánál és 4-7 µm széles 
disztális hifavégek sem láthatók. A S. citrinum + Betula pozitív színreakciót ad guajakkal, 
ez a reakció negatív a S. bovista mikorrhizájánál. Vannak kisebb különbségek az 
autofluoreszcenciában és a Hartig-háló szerkezetében is, de mivel ez utóbbit elsısorban a 
gazdanövény határozza meg, a S. bovista P. albával képzett mikorrhizája jobban hasonlít a 
S. citrinum nyírrel, mint fenyıvel képzett mikorrhizájához. 
 
5.2.6. Hebeloma ammophilum + Fumana procumbens (Jakucs és mts. 1999, Jakucs 
2002e) 
A Cortinariaceae család legfontosabb ektomikorrhizaképzı nemzetségei a Cortinarius, 
a Hebeloma és az Inocybe. A Hebelomák közül az alföldi nyárasokban és 
homokpusztagyepekben elıforduló homoki fakógombát (Hebeloma ammophilum) elsıként 
Magyarországról írta le Bohus Gábor (Bohus 1978). Természetes élıhelyén (a Junipero-
Populetum és Junipero-Festucetum vaginatae társulásokban) ennek a gombának a 
mikorrhizapartnere (a Populus alba L. mellett) a Fumana procumbens (Cistaceae). Bár a 
Cistaceae család egyes nemzetségei (pl. a Cistus és Helianthemum) ismert mikorrhizás 
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növények (Dexheimer és mts. 1985, Fortas és Chevalier 1992, Leduc és mts. 1986, 
Roth-Bejerano és mts. 1990), a Fumana procumbensnek ez az elsı leírt 
mikorrhizakapcsolata. A Hebeloma nemzetségbıl eddig a Hebeloma crustuliniforme (Bull.: 
St. Amans) Quél. (Brunner és mts. 1991), a Hebeloma edurum Metr. (Treu 1990 b), a 
Hebeloma mesophaeum (Pers.: Fr.) Quél. (Luppi Mosca 1963, Fassi és Fontana 1966, 
Ingleby és mts. 1990) és a Hebeloma sacchariolens Quél. (Ingleby és mts. 1990) 
mikorrhizákról készült részletes morfológiai leírás. Az eddig megismert Hebeloma 
mikorrhizák köpenye plektenhimatikus, a külsı réteget csatos hifák alkotják és a felszínük 
vattás a sőrőn álló, anasztomizáló, csatos kiágazó hifáktól. Mindezek a bélyegek a H. 
ammophilum mikorrhizáját is jellemzik. A Hebelomák esetében (a H. crustuliniforme + 
Picea abies (L.) Karst. kivételével (Brunner és mts. 1991)) nem figyeltek meg 
rhizomorfákat. A H. ammophilum a Hebeloma alnemzetség Denudata szekciójának a tagja, 
ezért mikorrhizáját az ezen szekcióba tartozó H. sacchariolensével és H. mesophaeuméval 
hasonlítjuk össze. Mindhárom mikorrhiza elágazási rendszere egyszerő, a csúcsok 
egyenesek, görbültek vagy csavartak, színük fehértıl barnáig változik, felszínük vattás. 
Rhizomorfáik és cisztídiumaik nincsenek. A csatos kiágazó hifák anasztomózisai nyíltak 
vagy zártak, kontakt csatok is elıfordulnak és a másodlagos szeptumok ritkák.  
A: H. mesophaeum és a H. sacchariolens abban különbözik a H. ammophilumtól, hogy 
az elıbbiek köpenye B-típusú, míg a H. ammophilum köpenye C-típusú (Agerer 1991), 
zselatinizált mátrixszal a felszínén. Ennek a fajnak a termıtestét is ragadós anyag borítja, 
ami megköti a homokszemcséket. Az így kialakuló nyálkás, felszíni homokréteg védi a 
gombát a kiszáradástól, a felszíni mátrix tehát a száraz, homokos környezethez való 
adaptáció jele. A H. sacchariolens köpenyén fehér, gömbszerő szkleróciumokat figyeltek 
meg. Ezek hiányoznak a H. mesophaeum és a H. ammophilum esetében. A H. mesophaeum 
és a H. sacchariolens hifáinak felszíne sima vagy durva, a H. mesophaeuméin berakódások 
és toluidinkékkel kékre festıdı kristályok is elıfordulnak. Ezzel szemben a H. 
ammophilum hifái mindig sima felszínőek. Természetes élıhelyén a Fumana procumbens 
gyökerén a H. ammophilum az Inocybe heimii Bon (Magyar és mts. 1999) hozzá sokban 
hasonló mikorrhizájával együtt fordul elı. A két mikorrhizának a habitusa és a színe is 
hasonlít, ezért könnyő ıket összetéveszteni. Az Inocybe mikorrhiza felszíne azonban nem 
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olyan vattás, mint a Hebelomáé, nincsenek csatjai a külsı köpenyrétegben, kiágazó hifái 
ritkábban anasztomizálnak és nagy, lyukas csatokat viselnek.  
 
5.2.7. Inocybe heimii + Fumana procumbens (Magyar és mts. 1999, Jakucs 2002f) 
Az Inocybe heimii homokos területeken, pl. tengerparti homokdünéken fordul elı 
Európában. Magyarországról a fülöpházi homokpusztagyeprıl írtuk le Fumana 
procumbenssel alkotott ektomikorrhizáját. Meghatározása a termıtesttel való 
azonosításával történt, RFLP módszerrel. Eddig 8 Inocybe mikorrhizát jellemeztek 
részletesen (Agerer és Rambold 2004-2005). Ezek a következık: Inocybe appendiculata 
(Beenken és mts. 1996a), Inocybe fuscomarginata (Beenken és mts. 1996b), Inocybe 
lacera (Cripps és Miller 1995, Cripps 1997), Inocybe lanuginella (Ingleby és mts. 1990), 
Inocybe obscurobadia (Beenken és mts. 1996c), Inocybe petiginosa (Ingleby és mts. 
1990) Inocybe terrigena (Beenken és mts. 1996d). Az Inocybe heimii mikorrhiza a 
nemzetségre jellemzı tipikus morfológiát mutatja, mint a csatok nélküli plektenhimatikus 
köpeny, a nagy, lyukas csatokat viselı kiágazó hifák és a rhizomorfák hiánya. Az I. heimii 
mikorrhizája okkerbarna, C-típusú, enyhén zselatinizált köpenyével különbözik az Inocybe 
alnemzetség fajaitól, mint az I. appendiculata, I. lacera, I. lanuginella, I. obscurobadia és 
I. Petiginosa, amelyeknek A vagy B típusú, hialin köpenyük van (Agerer 1991). Az I. 
heimii sárgás színével, ragadós köpenyével és a lyukas, nagy csatos hifáival jobban hasonlít 
a hozzá közelebbi rokonságban lévı I. fuscomarginata és I. terrigena fajokhoz, amelyek a 
Mallocybe alnemzetségbe tartoznak. Az I. heimii + Fumana procumbens mikorrhiza 
elkülönítı bélyegei a dúsan elágazó, ragadós végő kiágazó hifák, a zárt anasztomózisok, a 
másodlagos szeptumok csaknem teljes hiánya és az alig lebenyezett Hartig-háló, míg a 
többi (Pinusról, Piceáról és Salixról leírt) Inocybe mikorrhizákat tenyeresen elágazó 
Hartig-háló jellemzi. 
 
5.2.8. Russula amoenolens + Populus alba (Jakucs és Beenken 1999, Jakucs 2002h) 
A Russulaceae család a legnépesebb, legelterjedtebb és leggyakoribb 
ektomikorrhizaképzı bazídiumos csoportok közé tartozik, amelynek fajai világszerte 
minden erdıtípusban a mikorrhizaközösség jelentıs alkotói (Eberhardt 2000). Két fontos 
nemzetségének, a Russulának és a Lactariusnak az ektomikorrhizái a viszonylag jól 
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kutatottak közé tartoznak (Beenken 2004, Eberhardt 2000). Eddig csaknem 40 Russula 
mikorrhizát írtak le (Agerer és Rambold 2004-2005). A Dél-Alföld szárazságtőrı 
nyárasaiban a R. amoenolens ektomikorrhizáját találtuk gyakorinak (Jakucs 2002). A R. 
amoenolenséhez a nemzetség fajai közül a R. acrifolia Romagn. (Agerer és mts. 1994), a 
R. aeruginea Lindbl. (Taylor és Alexander 1989) és a R. fuegiana Singer (Palfner és 
Godoy 1996) ektomikorrhizája hasonlít a leginkább. Ezeknek a fajoknak plektenhimatikus, 
C vagy D típusú köpenyük (Agerer 1991), és palack alakú, gombban végzıdı 
cisztídiumaik vannak. A R. amoenolens az Ingratae szekció Foetentinae alszekciója 
Pectinata csoportjába tartozik (Romagnesi 1967). Ebbıl a szekcióból eddig csak a Foetens 
csoportba tartozó R. illota Romagn. mikorrhizáját írták le részletesen (Brand 1991a), ezért 
ezzel hasonlítjuk össze. Mindkét fajnak csat nélküli hifái és differenciálatlan, vékony 
rhizomorfái vannak. A köpeny színe és szerkezete, valamint a cisztídiumok színe és alakja 
azonban különbözik. A R. illota köpenye narancsszínő, rozsdabarna vagy barna, mert a 
cisztídiumok barna citoplazmatikus cseppeket és granulumokat tartalmaznak, míg a R. 
amoenolens köpenye fehér-sárgásfehér és hifái és cisztídiumai színtelenek. A R. illota 
köpenye vékony, a felszíni hifahálózat alatt két rétegbıl áll, plektenhimája szabálytalan 
szerkezető, a R. amoenolensé pedig három rétegő, szabályos, párhuzamos lefutású hifákkal, 
a középsı réteg hifáinak átmérıje nagyobb (6-10 µm), mint a külsı és a belsı rétegé (3-4 
µm). A két mikorrhizát legkönnyebb a cisztídiumok alapján megkülönböztetni: a R. illota 
cisztídiumai sőrőn helyezkednek el, hosszúak, viszonylag vastag falúak (1 µm), csúcsukon 
aszimmetrikus gombbal vagy anélkül és citoplazmatikusan barnák, a R. amoenolenséi 
pedig ritkábban állnak, vékony falúak és két típusuk van: egy nagyobb, vékonyabb, gomb 
nélküli és egy rövidebb, zömökebb típus, szimmetrikusan elhelyezkedı apikális gombbal.  
 
5.2.9. Lactarius controversus + Populus alba (Jakucs és mts. 2001, Jakucs 2002g)  
A Russula mellett a Lactarius a Russualceae család másik gyakori ektomikorrhiza-
képzı nemzetsége, amelynek csaknem 30 ektomikorrhizáját jellemezték részletesen 
(Agerer és Rambold 2004-2005). A L. controversus + Populs alba mikorrhiza köpenye 
zselatinizált, plektenhimatikus, jellegzetes mintázat nélkül. Ez jellemzı néhány más 
Lactarius-ektomikorrhizára is, mint pl. a L. acris Bolt. : Fr. + Fagus sylvatica L. (Brand 
1991), a L. lignyotus Fr. + Picea abies (Kraigher és mts. 1995), a L. lilacinus (Lasch.) Fr. 
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+ Alnus glutinosa (Pritsch 1996), a L. porninsis Roll. + Larix decidua Mill. (Treu 1990), a 
L. salmonicolor R. Heim & Leclair + Abies alba Mill. (Pillukat 1996) és a “Pinirhiza 
lactogelatinosa” + Pinus sylvestris L. (Golldack és mts. 1997). A L. controversushoz 
hasonlóan, az említett mikorrhizák tejcsövei erıs (többnyire sötétkék) színreakciót adnak 
szulfovanilinnal. A L. controversust azonban könnyő megkülönböztetni a L. porninsistıl és 
a L. salmonicolortól, mivel nincsenek rhizomorfái, a L. acristól és a L. lignyotustól mivel 
nincsenek cisztídiumai, a sárgásbarna L. lilacinustól és “Pinirhiza lactogelatinosatól” 
pedig, köpenyének fehér-halványsárga színében különbözik. A L. controversus köpenyének 
felszínén látható fehér rozetta kristályok ennek a mikorrhizának a fı elkülönítı bélyegei. A 
Lactarius nemzetségben eddig a L. scrobiculatus  (Scop.: Fr.) Fr. esetében figyeltek meg 
(alakilag másféle) kristályokat (Agerer szem. közl.), bár ezt a bélyeget ennek a 
mikorrhizának a leírásában nem említik (Amiet és Egli 1991). A L. intermedius Abies 
albával képzett mikorrhizáján Eberhardt és mts. (2000) szintén kristályokat mutattak ki, 
amelyek kénsavban oldódtak. 
 
5.3. Tomentelloid mikorrhizák 
A tomentelloid mikorrhizák számos olyan, általános morfológiai bélyeget viselnek, 
amelyek lehetıvé teszik gyors, mikroszkópos felismerésüket (ld. 2.4.2.fejezet), de olyan 
specifikus jellegzetességeik is vannak, amelyek alkalmasak a fajcsoportok vagy fajok 
elkülönítésére is. Ezért ezen mikorrhizák esetében a mikroszkópos módszereknek 
különösen nagy szerepük van (Agerer 2006, Jakucs és Erıs-Honti 2008). A hazai 
erdıkben a tomentelloidok bizonyultak az egyik leggyakoribb és legelterjedtebb 
mikorrhizacsoportnak, amelybıl kilenc morfotípust jellemeztünk részletesen morfológiai és 
molekuláris módszerekkel (4.3. fejezet). Ezek közül némelyiket már korábban is leírták, de 
négy új mikorrhizát hazai mintáinkból mi írtunk le elsıként (Jakucs 2002b, d, Jakucs és 





5.3.1. A tomentelloid mikorrhizák morfológiai-anatómiai összehasonlítása 
 
Pilosa-típus 
Három tomentelloid ektomikorrhiza, a Tomentella galzinii, a T. pilosa és a T. 
subtestacea külön formacsoportot (pilosa-típus) alkot, amely egyedi tulajdonságokkal 
jellemezhetı. Ilyen tulajdonság a mikorrhizák színe, amely a tomentelloidok általánosan 
barna-sötétbarna színétıl eltérıen sárga, sárgásokker. A köpeny felszíne jól láthatóan 
tüskés a cisztídiumoktól. A cisztídiumok csatosak, jellegzetesen „fibula-alakúak” (Jakucs 
és mts. 1997, Köljalg et al 2001), amilyeneket eddig még más fajokról nem írtak le. A 
„Quercirhiza flavocystidiata” cisztídiumai ugyan szintén csatosak, de hifaszerőek (Azul és 
mts. 2006c). Különbözı alakú, csat nélküli cisztídiumok más tomentelloid mikorrhizák 
esetében is elıfordulnak. A „Q. auraterocystidiata” cisztídiumai pl. árszerőek vagy 
kampósan görbültek, a „Q. ateracusrugosa” és a „Q. tomentellocystidiata” cisztídiumai 
pedig hegyesek, palack alakúak (Azul és mts. 2006a, b, d). A pilosa-típusú mikorrhizák 
köpenyének külsı rétege pszeudoparenhimatikus, anguláris, a T. pilosa és a T. subtestacea 
felszínén háromszöglető, szarvszerő sejtekbıl álló hálózattal, amelybıl a cisztídiumok 
erednek. Ez a sejthálózat igen gyakori a tomentelloid mikorrhizák között, pl. a T. 
sublilacina köpenyén is látható. A pilosa-típusú fajoknak rhizomorfájuk is van, amelynek 
szerkezete azonban eltér az egyes fajok között. A T. galzinii rhizomorfája differenciálatlan, 
többé-kevésbé lazán összeszıtt hifákból álló köteg, a két másik fajé viszont nagyon 
karakterisztikus, differenciált, nóduszos, a nóduszokban unilaterálisan vagy bilaterálisan 
elágazó, és a felszínét kanyargós, keskeny, de vastagfalú, dúsan elágazó csatos marginális 
hifákból álló kéreg határolja. A rhizomorfa felszínérıl kiágazó hifák és ciszídiumok is 
erednek. Ehhez hasonló rhizomorfákat figyelhetünk meg más tomentelloid mikorrhizák, pl. 
a T. ferruginea (Raidl és Müller 1996, Raidl 1997, 1998), a „Quercirhiza 
tomentelloflexuosa” (Azul és mts. 2006e) és a „Q. tomentello funiculosa” (Azul és mts. 
2006f) esetében is.  
 
Stuposa-típus 
A molekuláris alapon T. stuposának meghatározott feketés-barna mikorrhizát régebben 
„Piceirhiza nigripunctata” néven írták le, nevét a köpeny jellegzetes, sötét 
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pigmentfoltjairól kapta (Agerer és mts. 2002). Molekuláris vizsgálataink igazolták, hogy 
ez a morfotípus a T. stuposával azonos (Jakucs és mts. 2005a). A T. stuposa sokban 
hasonlít a „Piceirhiza nigra” néven leírt, igen gyakori mikorrhizához is (Gronbach 1988, 
Haug és Pritsch 1992), amelyet teleforasav tartalma alapján már régebben a 
Thelephoraceae család tagjának tartottak (Agerer és mts. 1995). Saját vizsgálataink 
megerısítették ezt a hasonlóságot, de bár a barna, vastagfalú anguláris köpeny, a felszínén 
elhelyezkedı gömbsejt csoportok és a barna, csatos kiágazó hifák megegyeznek, a T. 
stuposa biztosan más faj, mint a „Piceirhiza nigra”, mivel belsı köpenyrétege nem 
plektenhimatikus, nincsenek cisztídiumai és szemölcsös hifái. Sajnos, a „P. nigráról” 
nincsenek molekuláris adatok.  
Molekuláris vizsgálataink a T. stuposát németországi Picea abiesrıl és hazai Quercus 
roburról származó gyökerekrıl mutatták ki. Egy ezekkel egy kládba tartozó, de kissé 
elkülönülı csoportot alkottak a dél-alföldi nyárasokban gyakorinak talált, hasonló 
mikorrhizák (8. morfotípus), amelyek az elızıhöz képest kisebb morfológiai különbségeket 
(kisebb köpenysejtek, vékonyabb sejtfal, a pigmentcseppek hiánya) mutattak, de 
kétségtelenül szintén a T. stuposához, vagy egy ahhoz rendszertanilag nagyon közel álló, de 
szekvenciaadatokkal még nem dokumentált fajhoz tartoznak. A De Román és mts. (2002a) 
által leírt „Quercirhiza cumulosa” is igen hasonlít a T. stuposára, mert szintén barna, 
anguláris a köpenye, csatos hifái vannak és nincsenek cisztídiumai, a belsı köpenyrétege 
viszont epidermoid és vastag, centrális hifát tartalmazó, differenciált rhizomorfái, valamint 
szemölcsös kiágazó hifái vannak. Mindezek ellenére az említett mikorrhizák igen 
hasonlítanak a T. stuposához, és vele együtt külön morfotípus-csoportot alkotnak. Ezek 
közé tartozik a szintén barna, anguláris köpenyő és felszíni gömbsejtcsoportokat viselı 
„Pinirhiza amyloidea” (Mleczko 2004) is. Saját mintáink között volt egy másik, szintén 
felszíni gömbsejtcsoportokat viselı, de más köpenyszerkezető morfotípus (az 5. számú), 
ami a filogenetikai fán a T. stuposa csoporttól igen távoli kládba sorolódott. Ennek a 
morfotípusnak a jellegzetessége, hogy külsı köpenyrétegének anguláris sejtfalai 
egyenetlenül vastagodottak, egyes sejtfalszakaszok vastagabbak és pigmetáltabbak a 
többinél. Ezt a bélyeget a „Quercirhiza stellata” (De Román és mts. 2002b) nevő 
mikorrhizán is kimutatták, az azonban nem visel gömbsejteket. Mindez arra utal, hogy a 
feltőnı gömbsejtek, amelyektıl a mikorrhiza felszíne sztereomikroszkóp alatt szemcsésnek 
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Molekuláris vizsgálataink igazolták a T. ferruginea jelenlétét az alföldi Populus alba 
állományokban. Anatómiai szempontból mintánk nagyon hasonlít a T. ferruginea Raidl 
Fagus sylvaticáról származó erdeti leírására (Raidl és Müller 1996, Raidl 1996, 1998). A 
köpenyszerkezet, a rhizomorfák és a kiágazó hifák is azonosak, bár egyes struktúrák 
értelmezésében van eltérés. Raidl szerint a mikorrhiza külsı köpenyrétege 
plektenhimatikus (Raidl és Müller 1996). Véleményünk szerint a külsı réteg 
pszeudoparenhimatikus, anguláris de a felszínén hifahálózat van, ami plektenhimának 
tőnhet. Raidl revideálta eredeti nézetét, mert típusmintáját újra megvizsgálva, felfedezte a 
hifaréteg alatt az anguláris sejteket és egyetértett értelmezésünkkel (Raidl szóbeli közlés). 
A T. ferruginea rhizomorfája igen jellegzetes, a tipikus nóduszos elágazást mutatja és 
felszínét sőrőn rövid, kanyargós kiágazó hifák borítják, amiktıl felszíne borzasnak, 
bundásnak látszik. Ehhez nagyon hasonló rhizomorfa szerkezetet találtak két másik 
tomentelloid mikorrhiza, a T. tomentelloflexulosa (Azul és mts. 2006e) és a „Q. 
tomentellofuniculosa” (Azul és mts. 2006f) esetében is.  
Sublilacina-típus 
A Tomentella sublilacina mikorrhizáját gyakorinak találták az ektomikorrhiza 
közösségek molekuláris vizsgálatai során fenyves állományokban (Gardes és Bruns 1996, 
Kranabetter és Wylie 1998, Jonsson és mts. 1999, Köljalg és mts. 2000). Részletes 
morfológiai leírását Pinus sylvestrisrıl Agerer (1996a, b) publikálta T. albomarginata, 
néven, ami a T. sublilacina szinonímája (Köljalg 1996). Az eredeti leírásban a T. 
albomarginata ektomikorrhiza meghatározása a termıtest és a mikorrhiza 
hifaösszeköttetései, valamint a hifák és rhizomorfák morfológiája alapján történt, az 
azonosság tehát nem tekinthetı teljesen bizonyítottnak. Az általunk ITS szekvenciák 
alapján T. sublilacinának határozott mikorrhiza az Agerer-féle leírásnak nem mond ellent, 
de néhány jellegzetességet másként interpretálunk. A T. albomarginata köpenye pl. Agerer 
szerint „pszeudoparenhimatikus, a sejtek gyakran szabálytalanul angulárisak vagy 
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kerekdedek” (Agerer 1996a). A háromszöglető, szarvszerő sejtekbıl álló hifahálózatról 
Agerer nem tesz említést és nem írja le a vastagfalú, epidermoid középsı köpenyréteget 
sem, holott eredeti rajzán ez jól látható. Mintáinkban ez az anguláris külsı réteg alatti, 
epidermoid köpenyréteg tőnt ezen mikorrhiza egyik legfeltőnıbb bélyegének. A fajra 
jellemzık a kiszélesedı alapi testbıl kiinduló, nagyon hosszú, egyenes, kihegyesedı, 
csatos kiágazó hifák is. A korábbi leírással szemben mi nem találtunk rhizomorfákat ezen a 
mikorrhizán és Köljalg (1996) szerint azok a T. sublilacina termıtestén sincsenek jelen. 
Ezen eltérések alapján mintánk akár más, akár azonos is lehetne az Agerer által leírttal. A 
molekuláris fán a T. sublilacina termıtestekbıl és mikorrhizamintáinkból származó 
szekvenciák közötti távolság elég nagy ahhoz, hogy akár külön fajhoz is tartozhatnának, de 
ezesetben is igen közeli fajról lehet csak szó. Sajnos, az eredeti T. albomarginata mintából 
nem áll rendelkezésre DNS az összehasonlításhoz. 
Bryophila-típus 
Mikorrhizáink között elıfordult egy jellegzetes, Populusról leírt új morfotípus (a 3. 
morfotípus), amely a filogenetikai fán a Tomentella bryophila és T. lapida szekvenciáival 
képzett közös kládot. Mivel azonban nem minden Tomentella fajról állnak rendelkezésre 
adatok a DNS adatbázisokban, ennek pontos meghatározása ma még nem lehetséges. A 3. 
morfotípus és a két, rokon faj termıtestének morfológiai tulajdonságai között azonban 
nincsenek ellentétek, mivel a T. bryophila és a T. lapida sem fejleszt rhizomorfákat és 
cisztídiumokat és mindkettı elıfordul nyárak alatt (Köljalg 1996). Ezt a morfotípust egyik 
eddig leírt mikorrhizával sem azonosíthatjuk, bár a vastagfalú, pszeudorarenhimatikus-
anguláris sejtekbıl álló, barna köpeny és a megnagyobbodott alapi sejtő, robusztus, 
vastagfalú, csatos kiágazó hifák, valamint a köpeny felszínén látható, elhalt sejtekbıl 
kialakult pikkelyek („squama”) nagyon hasonlítanak a „Quercirhiza squamosa” néven leírt 
meghatározatlan mikorrhizára (Palfner és Agerer 1996).  
 
Fusocinerea-típus 
Mintáink közül a 9. morfotípus a filogenetikai elemzésben a T. fuscocinereával került 
egy kládba. Ennek a mikorrhizának a jellegzetessége, hogy a hifái nem csatosak és a 
köpenysejtekben sötétkék pigmentcseppek formájában teleforasav van jelen. Csak három 
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olyan Tomentella fajt ismerünk, amelynek a termıtesthifái csat nélküliek (T. fuscocinerea, 
T. badia és T. cinereoumbrina) és ezek közül csak a T. badia tartalmaz kék pigmentet 
(Köljalg 1996). A T. badia azonban mikorrhizánktól nagyon távol helyezkedik el az ITS-
alapú molekuláris fán, tehát azonosságuk kizárható. Nem lehetetlen azonban, bár nem 
bizonyított, hogy ez a mikorrhiza a T. fuscocinereához tartozik.  
A 9. morfotípus köpenyszerkezete igen sajátságos, mert a köpeny csillagszerő 
mintázatot mutat. A pszeudoparenhimatikus külsı köpenyréteg anguláris-trianguláris sejtjei 
csillag alakban csoportosulva pikkelyeket képeznek és a csillagok közepe, csúcsot képezve, 
a felszínbıl kiemelkedik. Ehhez nagyon hasonló köpenyszerkezetet írtak le a „Pinirhiza 
ligulata” esetében, amely viszont nem tartalmaz teleforasavat és nagy, csatos kiágazó 
hifákat visel (Mleczko 2004). 
 
5.3.2. A tomentelloid mikorrhizák hazai elıfordulása és ökológiája 
A különbözı országokban és növénytársulásokban a tomentelloid mikorrhizák 
gyakoriságára vonatkozó vizsgálatok eltérı eredményekre vezettek. Svédországi Picea 
állományokban végzett felmérések alapján azt állapították meg, hogy a tomentelloidok a 
mikorrhizás gyökérvégek 1-8%-át alkották (Köljalg és mts. 2000). Észak-amerikai Pinus 
muricata erdık ektomikorrhiza közösségeiben a Tomentella sublilacinát domináns fajnak 
találták (Gardes és Bruns 1996, Taylor és Bruns 1999). A tomentelloidokhoz tartozó 
Piceirhiza nigra gyakorisága 28% volt egy meszezett talajú lucfenyvesben (Brand és mts. 
1994). Németországi nyárfaültetvényekben az ektomikorrhiza közösségben a legnagyobb 
relatív abundanciát (31 %) egy tomentelloid mikorrhiza mutatta (Kaldorf és mts. 2004). 
Bükkösökben végzett egész éven keresztül tartó monitoring vizsgálatok szerint az elsı tíz 
leggyakoribb ektomikorrhiza között két, különbözı környezeti igényekkel jellemezhetı 
tomentelloid morfotípus is volt (Buée és mts. 2004).  
Az elmúlt tíz év során a különbözı magyarországi erdıtípusokból és helyszínekrıl 
győjtött talajminták szinte mindegyikében találtunk tomentelloid ektomikorrhizákat. Ezek 
morfológiája az egyes mintavételi helyeken, de több esetben még egy-egy mintán belül is 
nagy változatosságot mutatott. A kilenc, itt ismeretett morfotípus (4.3.1. fejezet) között 
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voltak olyanok is, melyek az adott mintában a gyökérvégeknek több, mint 50%-át 
borították. Volt olyan mikorrhiza is, amit több, távoli mintavételi helyrıl és különbözı 
fafajú erdıkbıl származó mintákban egyaránt megtaláltunk. A Tomentella galziniit pl. egy 
gödöllıi és egy püspökladányi tölgyesbıl, a tompai fehérnyárasból és a bükki İserdıbıl is 
kimutattuk. Az ismételt vizsgálatok azt mutatták, hogy ugyanazon a mintavételi ponton 
ugyanazokat a morfotípusokat lehet megtalálni éveken keresztül. A T. ferruginea pl. 
Püspökladányból 2000-ben és 2001-ben is, a fuscocinerea-típus pedig Tompáról 1998-ban 
és 1999-ben is elıkerült. 
Az abundancia vizsgálatok szerint hét tomentelloid mikorrhizát (az. 1, 2, 3, 4, 6, 7 és 9. 
morfotípusok) 10%-nál kisebb, vagy 10-50% közötti gyakorisággal találtuk meg a vizsgált 
talajmintákban. Az 5.(nem meghatározott) morfotípus és a stuposa-típus 50-90% közötti, 
sıt egy esetben 90% feletti relatív gyakorisággal volt jelen a tölgyek gyökerén 
Püspökladányban. Természetesen, ezekbıl a sporadikus adatokból nem lehet határozott 
következtetéseket levonni ezeknek a mikorrhizáknak a gyakoriságára az egész erdei 
életközösségre vonatkozóan, mivel ismeretes, hogy a mikorrhizák a talajban heterogén, 
foltszerő elterjedést mutatnak (Ozinga és mts. 1997, Agerer és mts. 2002, Kaldorf és 
mts. 2004). A földalatti gombaközösségek térbeli elterjedésének, horizontális és vertikális 
mintázatának vizsgálata csak kiterjedt, nagyléptékő mintavételi módszerekkel történhet 
(Dahlberg és mts. 1997). Ilyen vizsgálatok pedig nem szerepeltek célkitőzéseink között. 
Figyelemre méltó azonban, hogy a tomentelloid mikorrhizák a tompai és kelebiai 
nyárasokban egy négyéves vizsgálatsorozat minden talajmintájában jelen voltak (Jakucs 
2002), és az összes gyökércsúcsnak átlagosan 5-20-%-át ezek kolonizálták.  
 Az irodalmi adatokkal összevetve, úgy tőnik, hogy a tomentelloid mikorrhizák 
hasonló, vagy akár még nagyobb gyakorisággal fordulnak elı a hazai alföldi területek 
szárazsághoz alkalmazkodott nyárasaiban és tölgyeseiben, mint az észak-atlanti és 
pacifikus tőlevelő és lombos erdıkben (Dahlberg és mts. 1997, Jonsson és mts. 1999, 
Köljalg és mts. 2000). Ez arra enged következtetni, hogy a tomentelloid mikorrhizák 
melanintartalmuknak köszönhetıen versenyképesebbek a szárazabb környezeti viszonyok 
között. A sejtfalak melanizáltsága ugyanis összefüggésben lehet a talaj kiszáradásához való 
alkalmazkodással (Pigott 1982). Alátámasztja ezt a vélekedést, hogy ezeken a száraz, 
alföldi területeken más melanintartalmú gombák, pl. az ún. DSE (dark septate endophytes) 
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csoport fajai is gyakoriak (Kovács és Bagi 2001, Kovács és Szigetvári 2002), bár a 
tomentelloidok szárazságtőrését közvetlenül még nem igazolák. Annyit mindenesetre 
kétségtelenül állíthatunk, hogy a Tomentella fajok fontos és gyakori ektomikorrhizaképzı 
gombák az abiotikus sztressznek kitett Alföldön és hogy ez a gombacsoport gyakori tagja a 
mérsékelt-kontinentális lombhullató erdık mikorrhizaközösségeinek. 
A tomentelloidok gazdaspecificitására vonatkozóan közvetlen vizsgálatok nem 
történtek. Az egyes fajok (pl. T. sublilacina, T. stuposa, T. ferruginea, Pseudotomentella 
tristis) széleskörő földrajzi elterjedtsége, valamint az a tény, hogy tomentelloid 
mikobiontákat a legkülönbözıbb növénycsaládokból és fajokból is kimutattak, arra enged 
következtetni, hogy gazdaspektrumuk széles. Nem biztos azonban, hogy ez a megállapítás, 
ami csoport szintjén igaz lehet, feltétlenül igaz az egyes fajokra, vagy azok különbözı 
törzseire is. A T. stuposa-csoport tagjait pl. fıleg fenyıfélékrıl mutatták ki (Brand és mts. 
1994; Agerer és mts. 1995, Gardes és Bruns 1996; Al Sayegh-Petkovsek és Kraigher 
1999; Köljalg és mts. 2000), de saját eredményeink is igazolták, hogy a lombos fafajokon, 
mint a bükk, a nyárak és a tölgyek, szintén gyakran elıfordulnak. Ennek alapján tehát a 
csoport nem tőnik gazdaspecifikusnak. Megfigyeltük azonban, hogy a stuposa-típus 
mikorrhizái a molekuláris törzsfákon olyan kládokra válnak szét, amelyek egy-egy 
gazdanövényrıl izolált mintákat csoportosítanak együvé (Jakucs és mts. 2005a). Mindez a 
különbözı gazdafajokhoz alkalmazkodott genotípusok fajon belüli szegregálódását 
támasztja alá.  
 
5.4. A vizsgálatokban szereplı magyarországi erdık 
ektomikorrhizáinak összehasonlítása  
 
Észak-Amerika és Európa boreális tőlevelő erdeinek ektomikorrhizáit az elmúlt 
évtizedben intenzíven vizsgálták ((Molina és Trappe 1982, Gronbach 1988, Gardes és 
Bruns 1996, Comandini és mts. 1998, Dahlberg és mts. 1997, Gehring és mts. 1998, 
Jonsson és mts. 1999, Kernaghan 2001, Taylor és Bruns 1999, Köljalg és mts. 2000, 
Korkama és mts. 2006), a mérsékeltövi lombos erdık ektomikorrhiza közösségeinek 
összetételére vonatkozóan azonban jóval kevesebb adat áll rendelkezésünkre. A lombos fák 
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közül vizsgálták a bükk (Brand 1991, Buée és mts. 2004), a nyír (Cuvelier 1991), az 
égerek (Miller és Koo 1991, Pritsch és mts. 1997 a,b), a tölgyek mikorrhizáit (De Roman 
és Miguel 2005, Richard és mts. 2005) de szinte alig tudunk valamit a szárazabb közép-
európai kontinentális területek jellemzı fás növényeinek (pl. a nyáraknak) az 
ektomikorrhiza-kapcsolatairól.  
 
5.4.1. Alföldi nyárasok 
Annak ellenére, hogy a nyár fajok mesterséges mikorrhizáit kísérleti rendszerekben és 
erdészeti célra is elterjedten használják (Godbout és Fortin 1985, Bencivenga és mts. 
1994, Kaldorf és mts. 2004), a természetes nyárasok mikorrhizaviszonyairól kevés volt az 
ismeretünk. Részletes morfológiai leírások csak a Tricholoma scalpturatum /Fr./ Quél. és 
az Inocybe lacera /Fr./ Kumm. Populus tremuloides-szel Michx. (Cripps és Miller 1995, 
Cripps 1997), az Inocybe fuscomarginata Kühn. Salix sp. és P. nigra L. (Beenken és mts. 
1996b) valamint a “Populirhiza pustulosa” P. tremula L. gazdanövényekkel (Mleczko 
1997) képzett ektomikorrhizáiról születtek. Az Eurázsia déli részén, az erdıs sztyepp 
zónában a 25. és 52. szélességi fok között elterjedt fehér nyár (Populus alba) (Gencsi és 
Vancsura 1992) mikorrhizáiról az elsı adatokat a Duna-Tisza közén végzett felméréseink 
szolgáltatták.  
Hároméves vizsgálatsorozatunk eredményeképpen a P. alba hat új mikorrhizájáról 
adtunk morfológiai-anatómiai leírást (Jakucs 2002, Jakucs és Beenken 1999, Jakucs és 
Agerer 1999, Jakucs és Agerer 1999, Jakucs és mts. 2001, Kovács és Jakucs 2006) és 
meghatároztuk a mintákban leggyakoribb 14 ektomikorrhiza morfotípust, amelyeket a 
lelıhelyek fehérnyárasaiban a P. alba jellemzı ektomikorrhizáinak tekinthetünk (Jakucs 
2002).  
A Délalföld homoktalajon kialakult, szárazsághoz alkalmazkodott nyáras erdeiben 
Tompán és Kelebián a Populus alba legjellegzetesebb ektomikorrhizái különbözı 
gyakoriságban fordultak elı. Az adatok elégtelenek ahhoz, hogy évszakos változásokra 
következtessünk belılük. Csak a fekete-barna tomentelloid típusok és a Tuber 
rapaeodorum mikorrhizái voltak jelen kiegyenlítetten a teljes vegetációs idıszak folyamán. 
Az 1997, 1998 és 1999-es év június-júliusi mintáinak összehasonlítása nagy különbségeket 
mutat a három év az eltérı idıjárása miatt. Az 1998 áprilisi minta tanúsítja, hogy a 
 183 
 
mikorrhizák már korán tavasszal aktívak, de a nyári és ıszi talajmintákban sokkal több 
ektomikorrhiza volt jelen. A három év során az egyes mintavételi pontokon ugyanazok az 
ektomikorrhiza típusok fordultak elı újra meg újra. A két mintavételi helyszín azonban, bár 
közel voltak egymáshoz és ökológiailag is hasonlók voltak, jelentısebben különbözött 
egymástól faji összetételét tekintve. A megfigyelt különbségek a fehér nyárral együtt 
elıforduló más növényfajok összetételével és térbeli elhelyezkedésével függhetnek össze, 
amely befolyásolhatja a generalista ektomikorrhizás gombák gazdaszelekcióját.  
A tomentelloid ektomikorrhizák tavasztól ıszig mindkét helyszínen minden mintában 
jelen voltak. A tompai területen ezek közül három sárgásokker faj (T. galzinii, T. pilosa and 
T. subtestacea) mikorrhizáit sikerült fajra azonosítani, mégpedig egy négyzetméteren belül, 
de csak a T. pilosát találtuk meg több alkalommal is. Eredményeink szerint a fekete-barna 
tomentelloidok, amelyeket a ferruginea-típus, a stuposa-típus és a fuscocinerea-típus 
képviselt, mint minor (< 10%) vagy minor kodomináns (10-50 %) alkotók, folyamatosan 
jelen vannak a Dél-Alföld nyárasainak ektomikorrhiza-közösségében. Meglepı azonban, 
hogy a fekete mikorrhizák között a P. alba gyökereken egyszer sem nem találtuk meg az 
egyébként minden tőlevelő és lombos erdıben közönséges Cenococcum geophilum 
mikorrhizát, holott a területen jelenlévı fenyı és tölgy gyökereken megfigyeltük a 
jelenlétét. A kelebiai területen az egész szezonban domináns típus volt a Xerocomus 
armeniacus ektomikorrhiza a (akár 50 % feletti gyakorisággal), amelynek termıtestei is 
nagy számban fordultak elı. Ezt a fajt azonban (és egyetlen más boletoid fajt sem) a tompai 
területrıl nem sikerült kimutatni. Ezzel szemben a Tompán mind a talaj fölött, mind a 
talajban gyakori Scleroderma bovista hiányzott Kelebiáról. Feltehetı, hogy ez a két 
mikobionta hasonló ökológiai szerepet tölt be a két helyszínen, mivel mindkettıre jelentıs 
termıtest produkció és erısen differenciált, nagy átmérıjő centrális hifákkal rendelkezı 
rhizomorfák jellemzık, ami a hosszú távú tápanyagszállítás egyik fı jelzıje (Raidl 1997, 
Agerer 1995). 
A földalatti termıtestő Tuber rapaeodorum jelenléte jellemzı a homokos talajú 
nyárasokra és ektomikorrhizája is meglepıen gyakori volt a P. alba gyökereken. Szintén 
gyakori típusnak bizonyultak a kezdetben tévesen Genea-nak határozott Humaria-
ektomikorrhizák. Ez utóbbiak azt jelzik, hogy a tömlıs ektomikorrhizáknak is jelentıs 
szerepe lehet a nyárasokban. Hasonlóképpen gyakoriak voltak még a Cortinarius-fajok 
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mindkét terület mintáiban. Ezzel szemben Hebeloma-mikorrhizát csak a kelebiai területen 
találtunk. 
A Russulaceae családot több, pontosabban meg nem határozott Lactarius és Russula 
morfotípus képviselte. Ezek közül Kelebiáról a R. amoenolens-t, Tompától pedig a L. 
controversust sikerült faji szinten meghatározni. A L. controversus az alföldi szárazságtőrı 
nyárasok tipikus gombája (Rimóczi és mts. 1990). A Russula-típusok többsége a 
Foetintinae csoportba tartozik, amelyeknek köpenye ragadós mátrixot választ ki, ami 
szintén a szárazsághoz való alkalmazkodást jelzı bélyeg. A R. amoenolens 
ektomikorrhizáját gyakorinak találták kaliforniai fenyvesekben, bár kevés termıtestet 
fejlesztett. Ez összhangban van a mi megfigyeléseinkkel, és magyarázható azzal a 
feltételezéssel, hogy a R. amoenolens kis hatékonysággal továbbít szénvegyületeket a 
gyökerek felıl a micélium felé és ez eredményezi az alacsony termıtest biomasszát 
(Gardes és Bruns 1996). Az ilyen típusú gombák elsıdlegesen nem bazidiospórával, 
hanem sokkal inkább vegetatíve, magával a mikorrhizával terjednek a talajban. 
Eredményeink azt mutatják, hogy a szárazságtőrı nyárasokban diverz gombaközösség 
alakult ki, amelyeknek ektomikorrhizái jelentıs szerepet játszhatnak ezeknek az erdıknek 
az anyag- és energiaforgalmában. A természetes mikorrhizaközösségek tanulmányozása 
nemcsak az életközösség szerkezetének tisztázása szempontjából fontosak, de alapját 
képezhetik az Alföld erdısítési programjának is.  
  
5.4.2. Alföldi tölgyesek 
Az európai lombos erdık legfontosabb társulásalkotói közé tartozó tölgyekrıl 
viszonylag sok ektomikorrhiza leírása jelent meg, például Q. ilexrıl (Montecchio és mts 
1998, 2001a, b, 2002, Fischer és Agerer 1996, De Roman és mts 2002a, b,), Q. roburról 
(Palfner 1994, Palfner és Agerer 1996a, b, Beenken 2001), Q cerrisrıl és Q. 
pubescensrıl (Zambonelli és mts. 1993a), de a mediterrán térségekben jelentıs 
paratölgyesek kivételével (Azul és mts. 1999, 2001a, b, c, d, e) az állományokat jellemzı 
ektomikorrhiza közösségek felmérésére kevés rendszeres kísérlet történt (De Roman és 
Miguel 2005, Richard és mts. 2005).  
 Magyarországon a tölgyek zonális erdıtársulás alkotó fajok, ezért kiemelt 
jelentıségő lenne a hazai viszonyaink között jellemzı mikorrhizás partnereik ismerete. A 
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Hortobágyi Nemzeti Park területéhez tartozó, szolonyeces-szíkes talajon telepített 
tölgyesekben végzett mikorrhiza vizsgálataink, amelyek során Quercus fajokról három új 
mikorrhizát is leírtunk (Jakucs 2001, Jakucs és Beenken 2001, Jakucs és mts. 2005a) 
ezen erdık ektomikorrhiza-közösségeinek faji összetételére és gyakoriságára is 
szolgáltattak új eredményeket (Jakucs és Csiha 2002-2004).  
 Az egyazon idıpontban győjtött mikorrhizák a mintavételi helyek szerint 
jelentısen különböztek egymástól, tehát elıfordulásukat még ilyen viszonylag közeli 
helyszínek esetében sem elsısorban az évszakos, vagy idıjárási tényezık szabják meg. A 
három mintavételi pont mikorrhizatípusainak győjtési idıponttól független összehasonlítása 
azt mutatja, hogy ugyanazon a helyen egyes típusok éveken keresztül rendszeresen 
elıfordulnak, tehát a szőkebb környezet szabja meg elterjedésüket. A mintavételi pontok 
fajmintázatának különbségeit a területek talajának, a gazdanövénynek és az 
aljnövényzetnek a különbségeivel magyarázhatjuk. 
A területrıl azonosított ektomikorrhizák közül a fekete-barna Tomentella-morfotípusok 
viszonylag kiegyenlített és magas arányú (esetenként többségi kodomináns vagy akár 
abszolút domináns) részvétele tőnik fel leginkább. Ezek mindhárom helyszínen és szinte 
minden idıpontban kimutathatók voltak. Hasonló megfigyeléseket tettünk ezekre a 
morfotípusokra vonatkozóan a kiskunsági fehérnyárasok vizsgálatai során is (Jakucs 
2002), úgyhogy nem tőnik túlzottnak az a következtetés, hogy a Tomentella fajok alföldi 
erdeink életközösségeinek legfontosabb mikorrhizaképzıi közé tartoznak. Annál is 
indokoltabb ezt hangsúlyozni, mivel ezek a fajok ritkán képeznek termıtesteket és ezek 
alig észrevehetık, tehát a gombafajok felmérésekor elkerülik a figyelmet. A Tomentellák 
elterjedése a mérsékelt övben általános és ismeretes, hogy ezek a tőlevelő erdık 
mikobiótájában is rendszeresen elıfordulnak (Bradbury és mts 1998, Kranabetter és 
Wylie 1998, Köljalg és mts 2000). Ilyen általános és domináns elıfordulásról azonban, 
mint amit az erdıs sztyepp régióhoz tartozó Alföld kontinentális lombos erdeiben 
(nyárasokban és tölgyesekben) jelen vizsgálataink igazolnak, eddig sehol sem történt 
említés a szakirodalomban. 
A területen rendszeresen elıforduló, bár nem domináns ektomikorhizák között kell 
említenünk a Cenococcum geophilumot, amely ubikvista faj, a mérsékelt övben minden 
erdıtípusból kimutatható. A gyakori, kodomináns mikorrhizák közé tartoznak még 
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mintáinkban a különbözı Russula fajok, amelyek közül több morfotípust sikerült 
elkülöníteni, elsısorban a R. foetens a R. emetica és a R. fellea fajcsoportok tagjait. A 
Foetintinae szekcióba tartozó fajok esetében gyakran figyelhetı meg nyálka, vagy 
zselatinszerő réteg képzıdése a termıtesten és a mikorrhizaköpenyen is, ami a kiszáradás 
elleni védekezés egyik jellemzı bélyege. Ezek a gombák, mint szárazságtőrı fajok 
ismertek, amelyeknek a termıtestei az alföldi erdıkben száraz nyarakon is rendszeresen 
megjelennek.  
A ritkábban kimutatható mikorrhizák közül a Tomentella galzinii kétszer került elı. Ez 
a faj nyárral kapcsoltan is elıfordult, de eredeti leírása tölgyrıl történt a Gödöllıi-
dombságból. A tömlıs mikobionták közül viszonylag nagyobb arányban fordult elı egy 
Humaria és egy Tuber borchii-típusú mikorrhiza is, amelyekhez mind morfológiailag, 
mind ITS szekvenciákban hasonló fajok a kiskunsági nyárasokban is gyakoriak. A 
differenciált, nagy átmérıjő centrális hifát tartalmazó rhizomorfával rendelkezı 
mikorrhizák (pl. a Boletaceae család fajai) hosszú távú anyagszállításra képesek (Raidl 
1997). Területünkön ezt az ökotípust az elsıként ezekbıl a mintákból leírt Xerocomus 
lanatus mikorrhiza képviselte. A kelebiai nyárasokban hasonló gyakorisággal az ennek 
funkcionálisan megfelelı Xerocomus armeniacus elıfordulását tapasztaltuk. Úgy tőnik, a 
kontinentális éghajlatú erdıkben a szárazsághoz jobban alkalmazkodott Xerocomus fajok 
töltik be azt a szerepet, amit a csapdékosabb területeken a Boletusok. A többi 
mikorrhizatípus (pl. az univerzálisnak mondható Lactarius és Hebeloma morfotípusok) 
csak egy-egy helyszínrıl volt kimutatható. Egy alkalommal, de magas abundancia 
százalékban találtuk az elsıként innen leírt “Quercirhiza alboviolacea” mikorrhizatípust és 
egy különleges szerkezető, barnaköpenyő tömlıs ektomikorrhizát, amit morfológiai és 
DNS alapon is a Hymenoscyphus ericae fajcsoporthoz tartozónak határoztunk. Errıl, az 
egyébként a hangaféléken tipikus, ún. erikoid mikorrhizát képzı fajról nemrég igazolták, 
hogy számos nyitva- és zárvatemı fával ektomikorrhizás kapcsolatot alakít ki (Vralstad és 
mts 2002) 
 Vizsgálataink, amelyek a Hortobágy elszíkesedett, volt mocsári talajára telepített 
tölgyes állományokban az ektomikorrhizák magasfokú diverzitását igazolták, az elsı 
lépését jelenthetik egy olyan széleskörő erdészeti-ökológiai vizsgálatsorozatnak, amely 
fényt deríthet a tölgyek különbözı környezetekhez való alkalmazkodásának sajátságaira és 
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stratégiájára. Ehhez azonban még hiányzik a hazánkra jellemzı más jellegő tölgyes 
erdıtársulások, az alföldi gyöngyvirágos tölgyesek, a hegyvidéki zonális tölgyesek, a 
tölgyes karsztbokorerdık és a szárazabb molyhos tölgyesek mikorrhizáinak vizsgálata.  
  
5.4.3. Hegyvidéki és dombvidéki bükkösök 
Tekintettel arra, hogy Európában a legintenzívebb ektomikorrhiza vizsgálatok a 
hővösebb éghajlatú északi és nyugati országokban folynak, a lombos fák közül az e 
területen gyakori bükk (Fagus sylvatica) ektomikorrhizáit ismerjük a legjobban (Brand 
1991, Buée és mts. 2004). A hazai bükkösök ektomikorrhizáinak felmérése elsısorban 
abból a célból indult, hogy összehasonlítsuk, van-e különbség Európa különbözı földrajzi 
és éghajlati területeinek bükkösei között a mikorrhizaközösségek faji összetételében és 
diverzitásában. Vizsgálataink elsı szakaszában a Bükk-hegység İserdı Rezervátumában 
végeztünk felméréseket. Most folyó kutatásainkat kiterjesztettük a Mátra és az İrség 
területén fekvı bükkös állományokra. A kutatás jelenlegi szakaszában még nem lehet 
messzemenı következtetéseket levonni, de az megállapítható, hogy a bükkösökben győjtött 
minták között az alföldi tölgyesekben és nyárasokban gyakoribb sötét színő (fıként 
tomentelloid) ektomikorrhizákkal szemben a világos köpenyő (elsısorban Lactarius) 
mikorrhizák dominálnak. A három bükkös mintaterületen ugyanazok a nagyobb 
fajszámban jelenlévı morfotípus-csoportok szerepelnek és vannak közösen elıforduló 
fajok is (pl. Piloderma croceum, Byssocorticium atrovivens), az egyes 
mikorrhizaközösségek faji összetétele azonban markánsan különbözik. 
A Lactarius és a Russula mikorrhizákat mindegyik mintaterületen több EM morfotípus 
képviseli. A Bükkben a Lactariusok közül egy, fajra még nem pontosan meghatározott (a 
L. subdulcishoz taxonómiailag közelálló), sárga köpenyő tejelıgomba mikorrhizája fordul 
elı tömegesen a bükk gyökereken. Ez a faj az İrségbıl is elıkerült. Az életközösség 
gyakori tagjai a boletoid csoport tagjai. Ezek közül csak az Xerocomus subtomentosus 
mikorrhizáját sikerült fajra meghatározni az ırségi mintákból.  Mindhárom területen 
gyakoriak a tomentelloid mikorrhizák is. Az utóbbiakat összesen tíznél több morfotípus 
képviseli, de eddig még csak a bükki mintákból vannak fajra meghatározott mikorrhizáink 
(Tomentella atroarenicolor, T.  galzinii, T. pilosa, T. ramosissima, T. stuposa).  
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Különösen érdekes a tömlıs mikobionták (Humaria, Tuber) viszonylag magas 
elıfordulási aránya. Mind a három minteterületerıl kimutattuk a Humaria hemisphaerica 
ektomikorrhizáját, az ehhez anatómiailg nagyon hasonló Genea-mikorrhizák egy 
képviselıjét viszont csak az ırségi bükkösben sikerült megtalálni. A Cenococcum 
geophilum mindhárom mintavételi helyen, rendszeresen, szinte minden talajmintában, de 
alacsony abundancia-százalékban fordul elı. Két Pachyphloeus faj ektomikorrhizáját 
elsıként találtuk meg a Bükkben, ebbıl a nemzetségbıl még nincs publikált mikorrhiza. 
 Csak a Bükkbıl kerültek elı eddig a Clavulina, az Inocybe, az Entoloma, a Sebacina és a 
Tricholoma nemzetség képviselıi és az alföldi tölgyesekhez hasonlóan az elsısorban 
erikoid mikorrhizaképzınek ismert Hymenoscyphus ektomikorrhizája is.  
 
5.4.4. Homokpusztagyepek 
Az erdıalkotó fákon kívül kisebb számban vannak olyan lágyszárú vagy fásszárú 
növények is (pl. Polygonaceae, Cistaceae), amelyek ektomikorrhizát képeznek (Smith és 
Read 1997). Különösen nagy jelentıségük van ezeknek a szimbiózisoknak a félsivatagos-
sivatagos környezeti viszonyok között és a homokdünéken élı növények esetében, amelyek 
gyakran földalatti gombákkal (pl. Mattirolomyces, Tuber, Terfezia fajok) képeznek 
mikorrhizát (Fortas és Chavalier 1992). A fülöpházi homokpusztagyepben élı fásszárú 
törpecserjék ektomikorrhiza-kapcsolatait vizsgálva három új ektomikorrhizát mutattunk ki 
és jellemzetünk morfológiai-anatómiai szempontból. Ezek közül a Fumana procumbens 
gyökereirıl (errıl a fajról elsıként) egy susulyka és egy fakógomba mikobiontát írtunk le 
(Jakucs és mts. 1999, Jakucs 2002e, Magyar és mts. 1999, Jakucs 2002f), amelyek 
jellegzetes szárazságtőrı tulajdonságokat mutatnak. Mind a két gombafaj termıtestét és 
mikorrhizáját is vastag, zselatinszerő mátrix borítja, amely a kalap tetején és a tönk alján is 
nedves homokréteget köt meg. A mikorrhizákon a köpeny mátrixa mellett a kiágazó hifák 
vattás, ragadós tömege is köti a homokszemcséket. Maguk a mikorrhizás gyökerek pedig a 
homok mélyebb rétegeiben (50-80 cm) mélyen fejlıdnek ki. Ennek a növényfajnak ezek az 
elsıként leírt mikorrhizái. A szintén itt élı Helianthemum ovatum gyökereirıl egy eddig 
meg nem határozott, tömlıs mikobiontával képzett ektomikorrhizát mutattunk ki (Kovács 
és Jakucs 2001), amely szintén dús, gyapjas hifatömeget képez a köpeny felszínén. Ebben 
az extrém száraz környezetben a törpecserjék túléléséhez a mikorrhizapartnerek jelenléte 
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valószínőleg elengedhetetlen. A száraz környezethez való alkalmazkodás lehet a szerepe a 
szintén Duna-Tisza közi homokos élıhelyrıl származó homoki szarvasgomba 
(Mattirolomyces terfezioides) termıtestein kialakuló, jellegzetes, homokszemcséket 
inkorporáló, gyökérszerő képzıdménynek is, amit szkleróciumként írtunk le (Kovács és 
Jakucs 2007).  
 
5.5. Mesterséges mikorrhizák magyarországi alkalmazásának 
lehetıségei 
 
5.5.1. A mesteréges mikorrhizák hazai alkalmazásának háttere és lehetséges 
elınyei 
A mesterséges mikorrhizák alkalmazásával az erdıtelepítésben világszerte jelentıs 
eredményeket érnek el (Jakucs 2005). Ennek a módszernek az elınyei gazdasági, mind 
környezetvédelmi szempontból nyilvánvalók és különösen a száraz, gyenge 
termıképességő, vagy a mezıgazdasági mővelés alól kivont területeken történı 
erdıtelepítésben jelentkeznek. Az erdészeti mikorrhizálás környezetkímélõnek is számít, 
mert szükségtelenné teszi a kémiai talajjavítást (pl. foszforpótlást) és korlátozza a 
fungicidekkel történı növényvédelmet (Jakucs és Barna 2006). Ennek ellenére hazánkban 
még alig ismerik, és nem alkalmazzák ezt a technikát (Jakucs 2003). 
Magyarország mindig Európa élvonalában járt az erdıtelepítések mennyiségét illetıen. 
A második világháború után ennek köszönhetıen nıtt az ország erdısültsége 11 %-ról a 
jelenlegi 18 %-ra. Hosszútávú erdıtelepítési programunk az ország területe 25%-os 
erdısültségének elérését tőzte ki célul. Ez évi 15-20 ezer hektár erdıtelepítést tenne 
szükségessé, amelynek nagyrésze a kedvezıtlenebb adottságú alföldi területekre esik. 
Egyes becslések 700 ezer és 1 millió 200 ezer hektár közé teszik az ország mezıgazdasági 
területeibıl erdısítéssel hasznosítható terület nagyságát.  
Sok olyan, a mezıgazdasági mővelésre alkalmatlan, vagy a privatizáció során 
mővelésbıl kivont földterület is van, amely nem éri el a 17 aranykorona értéket, de 
erdıtelepítésre potenciálisan felhasználható lenne. Ezek a gyenge termıképességő talajok 
azonban gyakran vízhiányosak is és mivel nem borította ıket erdı, hiányoznak belõlük a 
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fák egészséges fejlıdéséhez szükséges mikorrhizás gombák. Az erdıtelepítésre kerülı 
mezıgazdasági területek, egyrészét a Nyírség és a Duna-Tisza közének igen száraz homoki 
termıhelyei képezik. Itt a száraz jelleget sokszor a nagy mésztartalom is erısíti. Hegy- és 
dombvidékeink meredek lejtéső, úgynevezett „feltétlen erdıtalajú” részeinek 
mezıgazdasági mővelése a jelenlegi körülmények között szintén gazdaságtalan. Ezeken a 
területeken eredetileg erdık álltak, de a több száz éve folyó mezıgazdálkodás 
következtében a talajokat a mővelés és az erózió tönkretette. Ezeknek a talajoknak a 
humusztartalma rendkívül kicsi, rendszerint nem éri el az 1 %-ot sem. A mezıgazdasági 
területek talajaiban ráadásul nem az erdei talajokra jellemzı mikro- és mezofauna ill. flóra 
található, amihez az erdei fák törzsfejlıdésük során alkalmazkodtak, hanem egy teljesen 
más összetételő életközösség, ami a kiültetett csemeték megmaradása és fejlıdése 
szempontjából hátrányos. Azt is mondhatjuk, hogy a mezıgazdaságilag hasznosított 
talajokba ültetett facsemeték gyökérzete ellenséges környezetbe kerül, amelynek a 
körülményeivel nem minden csemete képes sikeresen megküzdeni. Többek között ezzel 
magyarázható az, hogy az erdıtelepítéseinket 1,6-1,7- szer, nem ritkán kétszer is újra kell 
ültetni, mire beállnak.  
Az utóbbi évek gyors ökológiai változásai – a melegedı és egyben szárazodó éghajlat, 
a talajvízszint drasztikus csökkenése - arra intenek bennünket, hogy keresni kell azokat a 
megoldásokat, amelyek segítségével az ilyen kedvezıtlen adottságok között is sikeres 
erdısítéseket tudunk létrehozni. Ilyen - ráadásul természetszerő - megoldás a mesterséges 
mikorrhiza kialakítása a facsemeték gyökerén. Alapvetıen kétféle mikorrhizálást ismerünk: 
vitalizáló és gombatermesztési célú mikorrhizálást. Az erdészet szempontjából elsısorban a 
vitalizáló mikorrhizálásnak van jelentısége, különösen olyan országban, mint 
Magyarország, ahol nagy kiterjedéső, száraz, sovány talajú mezıgazdasági területek várnak 
erdısítésre, fásításra. A gombatermesztési célú mikorrhizálásban az erdészet szerepe 
valószínőleg csak annyi, hogy elıállítja a mikorrhizált szaporítóanyagot. Az alternatív 
földhasznosítás szempontjából azonban ennek az eljárásnak is nagy jelentısége van, mert 
értékes földalatti (szarvasgombák) és kalapos gombák (tinóruk, rizikék) koncentrált 
termesztését teszi lehetıvé, bio-módszerekkel, olyan területeken, ahol haszonnövények 
gazdaságos termesztése szóba sem kerülhet. 
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A vitalizáló mikorrhizálás ökológiai és ökonómiai elınyei: 
• javítja az erdık általános egészségi állapotát, fokozza az ıshonos fafajokkal 
végzett erdısítések sikerességét 
• hatékonyabbá teszi és meggyorsítja a facsemeték megeredési folyamatát, ezáltal 
lerövidíti az erdısítések befejezésének idıtartamát és csökkenti költségeit 
• olyan területeken teszi lehetıvé a sikeres erdı- és ültetvénytelepítést, ahol 
megakadályozhatjuk a további talajpusztulást, valamint ezzel együtt a vegyszer – és a 
mőtrágya maradékok bemosódását az élıvizekbe  
• adott termıhelyen a gazdaságtalan mezıgazdasági növénytermesztés helyett 
gazdaságos fatermesztést tesznek lehetıvé, amely alternatív földhasználatként jöhet szóba a 
magántulajdonra épülı kisgazdaságokban.  
• Lehetıvé teszi szennyezett és nehézfémekkel terhelt talajok, meddıhányók 
sikeres rekultivációját. 
 
A mesterséges mikorrhizálás megvalósításához a terület sajátos viszonyaihoz 
alkalmazott oltóanyagok elıállítása, adaptált technológiák kidolgozása, tehát több éves 
kísérleti program szükséges. Ennek során a legfontosabb szempont a terület adottságainak 
és a gazdanövénynek legjobban megfelelı gombapartner kiválasztása. A kompatíbilis 
partnereket kiválasztására laboratóriumi, üvegházi vagy kisparcellás elıvizsgálatokat kell 
végezni. A mikorrhizaképzés hatékonysága ugyanis egyazon növény- és gombafaj esetében 
is nagymértékben változhat a különbözı fajtáktól, klónoktól, vagy az alkalmazott 
gombatörzsektıl, de a környezeti feltételektıl függıen is. Ez a módszer a kimondottan 
nagy szellemi tıkét és technológiai fegyelmet követelı eljárások közé tartozik. Magának a 
mikorrhizálásnak a kivitelezése és alkalmazása komoly szakértelmet igénylı tevékenység, 
amihez megfelelı ellenırzési hátteret is kell biztosítani, mert a szakszerőtlen 
alkalmazásnak fennáll az a veszélye, hogy nem váltja be a hozzá főzött reményeket és 
gazdaságtalanná válik.  
Ennek a technológiának a sikeres bevezetésével azonban (a mikorrhizálás költségeinek 
levonása után) a fentebb említett telepítési ütemre számítva, mai árakon országosan kb. évi 




5.5.2. A mesterséges mikorrhiza oltóanyagok alkalmazásának problémái 
 
A mikorrhizálási technika elterjedéséhez és sikeres alkalmazásához Magyarországon a 
következı feltételeket kellene megteremteni és mőködtetni: 
 
1. Az oltóanyagok vizsgálatát és optimalizálását végzı kutatólaboratórium 
létrehozása 
2. Inokulumkészítést és inokulálást végzı üzem mőködtetése 
3. Kísérleti- és referenciaültetvény létrehozása 
4. Minıségellenırzı laboratórium felszerelése és fenntartása (mind 
fogyasztóvédelmi, mind természetvédelmi szempontok miatt fontos)  
5. Kereskedelmi hálózat kiépítése  
6. Ismeretterjesztési és oktatási hálózat kiépítése a felhasználók részére 
7. Kutató és oktató szakemberek képzése 
 
Valódi gazdasági sikert csak átgondolt, tervszerő állami támogatási és beruházási 
politikától lehet várni. A magántıke bevonása szükséges, de csak a teljes vertikum 
kiépítése esetében lehet hatékony, hiszen ha a lánc egyes elemei hiányoznak, a várt 
eredmény el fog maradni. 
Bár a mesterséges mikorrhizálás természetközeli és környezetkímélı módszer, az 
oltóanyagok kontrollálatlan használata természetvédelmi károkat is okozhat. Fontos tehát, 
hogy az elınyök mellett idıben felhívjuk a figyelmet a lehetséges buktatókra és 
hátrányokra is, és egyben javaslatot tegyünk azok megelızésére (Jakucs és mts. 2004, 
Jakucs és Kovács 2006).  
Figyelemmel kell lenni arra, hogy az eljárás során ne vigyünk be olyan gombatörzseket 
a talajba, amelyek a hazai életközösségek természetes szerkezetét az ıshonos fajok 
rovására károsan módosítják. Ezért elsısorban olyan oltóanyagok használatát javasoljuk, 
amelyet a betelepítendı terület közelében lévı természetes életközösségbıl izoláltak. 
Ezeknek megvan az az elınyük, hogy az adott környezethez eleve alkalmazkodtak, tehát jó 
hatásfokkal illeszkednek be a talaj mikrobaközösségébe. A hazai, természetes élıhelyekrıl 
származó mintákból izolált, mesterségesen nem módosított örökítıanyagú gombatörzsekkel 
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mikorrhizált csemeték az izolátum származási területén belül veszélytelenül kihelyezhetık 
szabadtéri körülmények közé, zárt rendszerben végzett elızetes kísérletek nélkül. A 
tájidegen, más vidékekrıl származó inokulumok használatának viszont az a veszélye, hogy 
az ıshonos gombafajokat kiszoríthatják élıhelyükrıl, amint az számos, behurcolt kórokozó 
gombatörzs esetében már megtörtént. Kívánatos lenne, hogy a biogeográfiai szempontból 
új élı szervezetnek minısülı gombatörzsek (a Magyarország egyéb területeirıl izolált, 
vagy külföldrıl származó gombatörzsek, vagy a bármilyen módszerrel genetikailag 
módosított gombatörzsek) felhasználását csak zárt rendszerben, kísérleti körülmények 
között valósítsuk meg, szabadtéri kijuttatásuk pedig csak a természetvédelmi hatóság 
engedélyével legyen lehetséges. A hosszú távon is pozitív természetvédelmi hatósági 
elbírálást csak a terület természetes mikocönózisainak alapos kutatása (pl. Rimóczi 1994, 
Siller 1986, 2004), a környezeti hatások alapos elemzése, és az alacsony környezeti 
kockázatot igazoló tudományos vizsgálatok alapozhatják meg. 
Mind a gazdaságossági, mind a környezetvédelmi szempontok amellett szólnak tehát, 
hogy a mesterséges mikorrhizálását csak igazolt származású és ellenırizhetı 
oltóanyagokkal végezzék, a növények inokulálását szakszerően ellenırizzék és kiültetés 
utáni sorsukat nyomon kövessék. Minden egyes inokulálásra felhasznált gombatörzsbıl 
referenciatenyészetet szükséges fenntartani, és lehetıvé kell tenni azonosításukat, 
ismétlésre alkalmas molekuláris biológiai módszerrel. A gyártó és forgalmazó cégeknek és 
a fogyasztóvédelemnek egyaránt elemi érdeke, hogy kiépüljön egy olyan független 
ellenırzı rendszer, ami alkalmas az oltóanyagok azonosítására, valamint a mikorrhizált 
csemeték minıségének ellenırzésére. Az erdészeti célú felhasználáson kívül hasonló igény 
jelentkezhet a szántóföldi és kertészeti növénytermesztésben is a lágyszárú növényekre 
jellemzı VA-mikorrhizák mesterséges alkalmazására, aminek külföldön már szintén 
jelentıs hagyományai és eredményei vannak.  
Magyarországon évek óta folynak a természetes mikorrhizák alkalmazási lehetıségeire 
irányuló kutatások (Barna és mts. 2001, Halász és mts. 2000, Bratek és mts. 2002, 
Rudnóy és mts. 2000), de a gyakorlatban ezt a gazdaságilag elınyös és környezetkímélı 
módszert még nem terjedt el. A közeljövıben azonban várható, hogy megindul a hazai és 
külföldi eredető oltóanyagok elıállítása és forgalmazása, ami megfelelı ellenırzés 
hiányában a fenti természetvédelmi problémák kockázatát rejti. Szükségesnek tartjuk a 
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mikorrhiza oltóanyagok elıállításának, behozatalának és forgalmazásának szabályozását, 
amivel a természetvédelmi kockázat minimálisra csökkenthetı. Ez az igény szerencsés 
módon találkozik a forgalmazók és felhasználók minıség-ellenırzés iránti igényével, a 
kontroll bevezetése tehát egyszerre mindkét fél érdekét szolgálná.  
 
5.5.3. Javaslataink mesterséges mikorrhiza oltóanyagokra 
Vizsgálataink szerény mértékben hozzájárulhatnak a hazai ektomikorrhiza oltóanyagok 
kifejlesztéséhez. Mivel az eredeti izolátumok mind gazdasági, mind természetvédelmi 
szempontból elınyösebbnek tekinthetık, feltétlenül az alkalmazási terület földrajzi és 
élıhelyi adottságaihoz alkalmazkodott, helyben izolált inokulumok használata mellett 
törünk pálcát. Ehhez azonban szükséges a területeken ıshonos vagy jól adaptálódott 
erdıtípusok mikorrhizaközösségeinek megismerése. Mivel vizsgálataink ilyen adatokkal 
már szolgálhatnak, ezeket itt röviden közrebocsátjuk. 
Az általunk részletesen vizsgált Dél-alföldi nyárasok autochton gyöngyvirágos 
tölgyesek helyére telepített, természetközeli állapotú állományok voltak, amelyek részben 
megırizve az eredeti mikorrhizaközösség összetételét, részben a körülményekhez 
(mővelés, éghajlatváltozás, szárazodás) alkalmazkodva alakultak ki és alkalmas kiindulási 
alapnak látszanak a területen végzett erdıtelepítések szempontjából. Oltóanyagként azok a 
mikorrhizatípusok felelnek meg, amik nemcsak hogy elıfordulnak a terület 
erdıállományaiban, de ott gyakoriak is. Igen fontos szempont, hogy könnyen lehessen 
belılük steril tenyészeteket izolálni, azokat fenntartani és belılük inokulumot elıállítani. 
Csak a korai kolonizáló, ún. r-stratégista mikobiontákkal érdemes kísérletezni, amik 
gyorsan kolonizálják a gyökereket és az erdıtelepítés kezdeti, gyorsan változó körülményei 
között is élet- és versenyképesek.  
A tompai és kelebiai vizsgálatok alapján a Dél-alföldi homokos területeken a fehér nyár 
telepítését ideálisnak tartjuk. A fehér nyár az alföldi galériaerdık mentén, folyami 
hordaléktalajon és a Duna-Tisza közi homokdünéken is otthonos, extrém évszakos 
hımérsékletváltozásokat és szárazságot elviselı, bennszülött fafaj, amely a globális 
klímaváltozás és a természetvédelem szempontjából is ígéretes lehetıséget jelenthet az 
erdészet számára. A P. alba természetes mikobionta partnereirıl szerzett ismereteink 
hasznos alapot adhatnak a mesterséges ektomikorrhizák alkalmazásához a száraz, homokos 
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délalföldi területek újraerdısítési programjában, ezért az alábbiakban javaslatot teszünk 
néhány, inokulumként használható gombafajra.  
Az egyik ezek közül a Tuber rapaeodorum, amelyrıl igazolódott, hogy gyakori a 
területen élı nyárak gyökerein. Minthogy a Tuber fajokat (elsısorban a nagy 
gasztromómiai értékő fekete szarvasgombákat) rutinszerően használják mesterséges 
mikorrhizák elıállítására Nyugat-Európában, az ilyen gombák alkalmazásáról sok 
tapasztalat győlt össze. A T. rapaeodorumhoz rendszertanilag is igen közel álló T. borchii 
az egyik legtöbbet tanulmányozott fehér szarvasgomba. A szarvasgombák inokulálási 
technológiája kidolgozott és régen bevált módszerek szerint sikeresen megvalósítható. 
Javasoljuk ezen kívül a boletoid mikorrhizák közé tartozó, a területen domináns Xerocomus 
armeniacus alkalmazását. A boletoidok mesteséges mikorrhizáinak (pl. Suillus, 
Xerocomus) szintén nagy irodalma van. A nyárasok esetében érdemes lenne 
megpróbálkozni a kifejezetten homoki területekhez adaptálódott Hebeloma 
ammophilummal is, ami a fehér nyárnak is mikorrhizapartnere. Ismeretes, hogy a 
Hebelomák a kísérleti és gyakorlati célra létrehozott mikorrhizakapcsolatok 
legsikeresebben alkalmazott alanyai közé tartoznak. Végül a legtöbb eredménnyel bíztató 
fajnak a Scleroderma bovista tekinthetı, aminek nemcsak mikorrhizája gyakori, de 
termıtestei is nagy tömegben találhatók a területen, ami a spórából kiinduló 
inokulumkészítés egyik fı forrása lehetne. A Scleroderma nemzetség fajai az erdészeti 
mikorrhizálás céljára gyakran használt, könnyen tenyészthetı, gyors stratégiájú gombák, 
amelyek világszerte sok növényfajra a legsikeresebben alkalmazott inokulumok közé 
tartoznak.  
Bár eredetileg az Alföld legjellemzıbb, ıshonos erdıtársulásai a tölgyesek voltak, a 
környezet változásai, a mezıgazdasági használat és a talajvíz szintjének sőllyedése sok 
területen a tölgy csemeték telepítését szinte lehetetlenné teszi. Ilyen területeken és ezekben 
az esetekben sokat segíthet a mesterséges mikorrhizák alkalmazása. Vizsgálataink alapján a 
tölgyek mikorrhizálására a nyár esetében is javasolt T. rapaeodorum mellett a Xerocomus 
lanatus fajt ajánljuk, ami hasonló szerepet tölt be a tölgyesekben, mint a nyárasokban a X. 
armeniacus és a mellette szóló érvek is hasonlóak. 
Bár vizsgálataink az alföldi erdık talán legjellemzıbb ektomikorrhizaképzı gombáinak 
a sok fajjal jelen lévı tomentelloidokat találták, mesterséges mikorrhizálás céljára ezeket 
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csak a kísérletezés szintjén javasolhatjuk. Bár a világszerte elterjedt és közönséges 
tomentelloidok alkalmazása kézenfekvı lenne, eddig még hiányzik a mesterséges 
tenyésztésükre vonatkozó gyakorlati tapasztalat. (Erland és Taylor 1999). Kevés sikeres 
kísérlet történt mesterséges Tomentella mikorrhizák elıállítására. Köljalg (1992) 
Tomentella crinalis bazidiosprórájából izolált micéliummal inokulált in vitro 
mikorrhizarendszer összeálllításáról számolt be Pinus sylvestris gazdanövényen, Raidl 
(1997) pedig steril mikorrhizarendszert hozott lére T. ferruginea és Pinus sylvestris között. 
Biztatónak látszik azonban az a sikeres csemetekerti kísérlet, amelyben ıshonos 
tomentelloid izolátummal kolonizáltak Afzelia africana magoncokat Szenegálban 
(Diedhiou és mts. 2004). 







Az ektomikorrhizák a mérsékeltövi erdıkben alapvetı szerepet játszanak az életközösség 
tápanyagforgalmában és ökológiai stabilitásának biztosításában. Az ektomikorrhiza-
közösségek faji összetételének és szerkezetének feltárására a termıtest-alapú vizsgálatok nem 
alkalmasak, ezért a mikorrhizákat közvetlenül a talajmintákban kell tanulmányozni. 
 Munkánk fı célja az volt, hogy megismerjük, leírjuk és dokumentáljuk különbözı 
magyarországi erdık egyes erdıalkotó fáinak (Populus alba, Quercus spp, Fagus sylvatica) 
gyakori és jellegzetes ektomikorrhizáit. Tíz éve tartó vizsgálataink során a Kiskunsági, a 
Hortobágyi, a Bükki és az İrségi Nemzeti Park területén végeztünk az ektomikorrhiza-
közösség faji összetételére vonatkozó kutatásokat.  
 Az ektomikorrhizák morfológiai-anatómiai vizsgálatát az általánosan elfogadott 
Agerer-féle mikroszkópos módszertani protokoll szerint végeztük, amely során különbözı 
mikroszkópos módszereket, valamint hisztokémiai színreakcióikat alkalmaztuk. A taxonómiai 
azonosításban elsısorban molekuláris módszereket használtunk. Az ektomikorrhizákat a magi 
rDNS ITS régiójának RFLP-vizsgálatával vagy szekvenciaanalízissel határoztuk meg 
génbanki adatok bevonásával végzett filogenetikai elemzés alapján.  
 Eredményeink egy részét az elsıként hazánk területérıl kimutatott huszonegy új 
ektomikorrhiza részletes morfológiai-anatómiai leírása valamint mikroszkópi rajz- és 
fotodokumentációja képezi.   
 Ismertetjük néhány erdıalkotó fafaj (fehér nyár, kocsányos és kocsánytalan tölgy, 
csertölgy, bükk) gyakori ektomikorrhizás gombapartnereit és jellemezzük az általunk vizsgált 
alföldi nyárasok, tölgyesek, homokpusztagyepek és hegyvidéki bükkösök 
ektomikorrhizaképzı gombaközösségeit. Beszámolunk az egyes ektomikorrhiza-típusoknak a 
talajmintákban való elıfordulására és relatív gyakoriságára vonatkozó vizsgálatainkról is. 
 Részletesebben elemezzük a mérsékeltövi lombos erdık egyik gyakori szimbionta 
gombacsoportja, a Tomentella-nemzetség ektomikorrhizáinak morfológiai-anatómiai 
sajátságait és összefoglaljuk egyes hazai tomentelloid mikorrhizák, köztük hét új morfotípus, 
molekuláris taxonómiai meghatározásának eredményeit.  
 Végül megvitatjuk a mesterséges ektomikorrhizák gyakorlati felhasználásának és 
erdészeti alkalmazásának lehetıségeit és javaslatokat teszünk a vizsgált alföldi területekrıl 
származó, a környezeti viszonyokhoz adaptálódott gombainokulumok felhasználására 
mikorrhizás oltóanyagok elıállítására Magyarországon. 







Ectomycorrhizae play essential role in nutrient transport and ecological stability of 
communities in temperate forests. As sporocarp-based studies are not proper for detecting 
species composition of ectomycorrhizal communities, investigations of ectomycorrhizae 
directly from the soil samples are needed. 
 The main aim of this work was to study, describe and document the most frequent and 
characteristic ectomycorrhizae of some forest trees (Populus alba, Quercus spp, Fagus 
sylvatica) in Hungary. During a ten-year-program, species composition of ectomycorrhizal 
communities of forests located in the National Parks Kiskunság, Hortobágy, Bükk and İrség 
had been investigated.  
 Morphological-anatomical study of the ectomycorrhizae was carried out by the widely 
accepted protocol of Agerer, using different light microscopic and histochemical methods. 
Taxonomical determination was completed mainly by molecular techniques. Ectomycorrhizae 
were identified using RFLP or phylogenetic analyses, based on nrDNA-ITS sequences, 
involving data from the GenBank.  
 The first part of our results contains the detailed morphological-anatomical 
descriptions, microscopic drawings and photodocumentations of twenty-one, newly detected 
ectomycorrhizae from Hungary.  
 The frequent ectomycorrhizal partners of the trees (white poplar, pedunculate and 
Turkey oak, beech) were introduced and the ectomycorrhizal communities of the investigated 
poplar and oak forests and sandy grasslands of the Hungarian Plain, as well as those of some 
mountain beech forests, were characterized. Results on relative abundance of the different 
ectomycorrhizal types in the soil samples were also presented. 
 Morphological-anatomical characteristics of the ectomycorrhizae of the genus 
Tomentella, one of the most common symbiotic fungal groups in moderate leafy forests, was 
discussed in detail. Results of molecular identification of some tomentelloid ectomycorrhizae 
collected in Hungary, including seven new morphotypes, was presented.  
 Finally, the possibility of applying artificial ectomycorrhizae in forestry was 
discussed. To produce mycorrhizal inocula used for afforestation of the lowland territories in 
Hungary, fungal strains isolated from the investigated area, well adapted to the local 
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F 1. táblázat. A magyarországi lelıhelyekrıl származó tomentelloid ektomikorrhizák győjtési 
adatai. A HU számok Jakucs Erzsébet (ELTE) mikorrhiza győjteményének számait, a BP 
számok a Magyar Természettudományi Múzeum Növénytárának számait jelentik. A 
morfotípus számok a 4.8. táblázat és a 4.54. ábra számozására utalnak. 
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